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Einleitung 

Schweresinnesorgane waren bei Insekten lange Zeit nur von wasser- 
bewohnenden Arten sicher bekannt, z. B. Nepiden (Baunacke 1912), 
Limnobiiden (Studnitz 1932), Notonectiden, Naucoriden und Corixiden 
(Rabe 1953). Von vielen Landinsekten war zwar erwiesen, daB sie einen 
hochentwickelten Schweresinn besitzen : z. B. Forficula (Weybauoh 
1929, Jagee 1932), Ips (Hiebholzer 1950), Apis (Gos^tarski 1949, 
V. Fkisch 1953), Geotrupes (Biefkow 1953), Calliphora (G. Sohneidee 
1953), Bledius (Buckmann 1953), Formica (Jandee 1957), Velia (Bieu- 
Kow u. Obeedoeeee 1959), Tenebrio, Coccinella, Carabus u. a. Coleo- 
pteren, Graphosoma (Tenckhosf-Eikmanns 1959), Bombus (Jacobs- 
Jessen 1959); die die Schwerkraft rezipierenden Organe waren jedoch 
nicht aufzufinden. 
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Die Ergebnisse von Statjffacheb (1905) und Mabcus {1949, 1956), die bei 
Phylloxera bzw. Anoplotermes und Dorymyrmex Strukturen bescbrieben, auf 
deren statorezeptorische Funktion sie aus ihrem Bau schlossen, ohne sie jedoch 
experimentell nachzuweisen, bedurfen einer genauen Nachpriifung und konnen 
nicht als Nachweis von Schweresinnesorganen bei Landinsekten gelten. 

1958 fand Basslbe, daB das Johnstonsche Organ den Stechmiicken 
als Schweresinnesorgan dient. Eine Mitwirkung der Johnstonschen 
Organe an der Schwererezeption nimmt Richard (1956) auch fiir Calo- 
termes an. Lindaueb u. Nedbl gelang es 1959 die Schweresinnesorgane 
der Honigbiene aufzufinden. Borstenfelder an Hals- und PetiolUsgelenk 
dienen zur Wahrnehmung der Schwerkraft. Daraufhin erganzte Bassleb 
(1961) seine Feststellungen an Aedes, indem er auch Propriorezeptoren 
an den Beinen eine Funktion bei der Schwereorientierung zuschrieb, 
ohne jedoch zu klaren, welche Rezeptoren dafiir in Frage kommen. Bei 
Tenebrio schloB er auf — ebenfalls nicht naher bestimmte — Rezeptoren 
an den Gelenken zwischen Pro- und Mesothorax und an den Antennen 
als Schweresinnesorgane. 

Baenes u. Mitarb. (1929, 1930) behaupteten auf Grund ihrer Ver- 
suche, Ameisen nahmen mit Hilfe eines Muskelspannungssinnes die 
Richtung der Schwerkraft wahr ; eine positiv geotaktische Orientierung 
sei dadurch moglich, daB die Tiere einen gewissen Grad der Asymmetrie 
der Muskelbeanspruchung nicht iiberschreiten. Es entging ihnen, daB 
Ameisen auch in jedem beliebigen Winkel zur Schwerkraft menotaktisch 
orientiert laufen konnen. Dies nahm Vowles, der sich 1954 mit dem 
Schweresinn von Myrmica besohaftigte, zum AnlaB, die Theorien 
Baenes als erledigt zu betrachten. Er selber kam zu dem Ergebnis, 
das Johnstonsche Organ der Fiihler sei das Schweresinnesorgan der 
Ameisen. 

Nach der Entdeckung der Schweresinnesorgane der Honigbiene 
durch LiNDAUBR u. Nbdbl lag es nahe, nach ahnlichen Borstenfeldern 
auch bei Ameisen und anderen Hymenopteren zu suchen und deren 
Funktion zu priifen. 

Herrn Prof. Dr. M. Lindaueb danke ioh fiir die Problemstellung und die Avi- 
merksamkeit, mit der er die Arbeiten verfolgte. 

Die Untersuchungen wurden mit finanzieller Unterstiitzung der Deutschen 
Forschungsgemeinschaft durohgefiihrt. Herrn Prof. K. v. Fbisoh sei fiir tJber- 
lassung von Mitteln der Rockefeller Foundation gedankt. Ebenso danke ioh Herrn 
Prof. H. AuTEUM fiir die tjberlassung eines Arbeitsplatzes in seinem Institut. 

A. Morphologie der Borstenfelder 
I. Begriffsbestimmung 

Peinglb (1938) fand bei elektrophysiologischen Untersuchungen an 
Periplaneta, daB einzeln stehende Tasthaare sehr rasch und voUstandig 
adaptieren — also fast rein phasische Rezeptoren sind — , wahrend die 
Borsten von Borstenfeldern (hair-plates) an Coxen und Trochanteren 

32* 
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deutlich phas'isch-tonische Eigenschaften besitzen: Sie ergeben wahrend 
des Abbiegens eine hohe Anfangsimpulsfrequenz (bis 800 Imp. /sec) ; die 
Frequenz sinkt dann langsam bis auf ein konstantes Niveau, das bei 
gleicher Abbiegung langere Zeit erhalten bleibt (mindestens 50 Imp. /sec). 
Die Borsten der Borstenfelder erweisen sich somit zur Wahrnehmung 
der Stellung der Korperteile zueinander geeignet. Diese propriorezeptori- 
sche Funktion war auch aus ihrer Lage an den Gelenken zu schlieBen. 
Damit war erstmalig eine Unterscheidung zwischen den an den 
Gelenken und auch an der iibrigen Korperoberflache verstreut stehenden 
Tasthaaren und den in deutlich erkennbaren Gruppen, den Borsten- 
feldern, beisammen stehenden Haarsensillen der Insekten begriindet. 

Eine eingehende morphologische und elektrophysiologisohe Untersuchung der 
Borsten eines Borstenfeldes am Halsgelenk der Biene unternahm Thubm (in Vor- 
bereitung). Die Borsten, die eine durch die Gelenkstruktur vorgegebene Vorzugs- 
riohtung der Abbiegung besitzen, zeigen nach einer Abbiegung bestenfalls schon 
naoh 1 msec Latenzzeit eine Impulsfrequenzspitze, die nach 300 msec von einem 
ersten, vorubergehenden, konstanten Niveau der Impulsfrequenz abgelost wird. 
Impulsfrequenzspitze und erstes konstantes Niveau liegen je nach Abbiegungsgrad 
und Bereich der Abbiegung verschieden hoch. Die Hohe der Frequenzspitze ist 
auBerdem stark von der Anstiegsgeschwindigkeit des Reizes abhangig. Erst nach 
etwa 1 min stellt sich ein zweites konstantes Niveau der Impulsfrequenz ein, das 
niederer Hegt als das erste, auf Grund seines spaten Auf tretens aber kaum f iir die Wahr- 
nehmung der Kopf stellung in Prage kommt. Thurm betrachtet die Erregungsspitze 
zu Beginn der der Abbiegung folgenden Impulsserie als wichtigen Trager der In- 
formation. Die auBerordenthch kurze Latenzzeit und die Abhangigkeit der Im- 
pulsfrequenzspitze von der Abbiegung der Borste macht dieses Borstenfeld zur 
raschen und genauen Wahrnehmung jeder Veranderung der Kopflage geeignet. 

Es ist zu erwarten, dafl die Eigenschaften der iibrigen Borstenfelder, die sich 
z. B. bei der Biene, aber auch bei anderen Insekten finden, in wesentlichen Punkten 
mit denen iibereinstimmen, die Thtjrm fur das Borstenfeld am Hals der Biene fand. 

MiTTELSTABDT (1947, 1950) wies bei Anax nach, daB fiir die Gleichgewichts- 
einsteUung im Plug Borstenfelder in der Halsregion KontroUorgane darstellen, 
die als dynamische Organe wirken. Sie nehmen die bei Anderung der Flugriohtung 
auftretenden Anderungen der Kopflage in bezug auf den Thorax wahr; bei aktiven 
Kopfbewegungen, die etwa eine optisohe Einstellreaktion zxur Ursache haben, 
wird ebenfalls duroh die Borstenfelder die Kopf-Thoraxverdrehung wahrgenommen 
und daduroh beseitigt, daB der Korper dem Kopfe so lange folgt, bis wieder Rei- 
zungssymmetrie der Borstenfelder herrsoht. Puldnbb (1954/55) fand bei alien 
von ihm daraufhin untersuchten Odonaten ahnliche Borstenfelder am Halsgelenk, 
wie sie Mittelstabdt bei Anax beschrieben hatte. 

Goodman u. Haskell (1959) stellten bei Vertretern aller Haupttypen der 
Saltatorien fest, daB fiir die KontroUe der KopfsteUung Borstenfelder am Pronotum 
und an den Cervikalskleriten dienen. Die elektrophysiologischen Eigenschaften 
der Rezeptoren entsprechen denen, die PBiifGLE bei Periplaneta fand. Auch bei 
Carausius dienen nach Wbndleb (1961) Borstenfelder an Coxen und Trochanteren 
zur KontroUe der Korperstellung. 

Nach Lindaubr u. Nedbl (1959) dienen bei der Honigbiene ein Borstenfeld 
am Halsgelenk, das spater Thubm elektrophysiologisch untersuchte, und zwei 
weitere Borstenfelder am Petiolusgelenk zur Schwererezeption. 
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Fiir die Suche nach ahnlichen Borstenfeldern an den Gelenken 
anderer Hymenopteren war der Begriff „Borstenfeld" so zu definieren, 
daB ich damit die Sinneshaarkomplexe erfaBte, die Peingle und Thtjem 
elektrophysiologisch untersuchten und sie von den einzeln stehenden, 
phasischen Sensillen unterscheiden konnte. Pbinglb gab an, daB die 
Haarbasen der Borstenfeldsensillen als runde, helleKreise in der Cuticula 
erscheinen, daB die Borsten dicht beisammen auf Skeletflaohen stehen, die 
meist schwacher als die Umgebung sklerotisiert sind, und daB die Borsten 
in der Regel fast gleich lang sind. Dazu kommt nach meinen Beobach- 
tungen noch, daB von dem Sinneszellpolster solcher Borstengruppen 
stets ein distinkter Nerv ableitet, der bis zu diesem Sinneszellpolster hin 
gut praparierbar ist. Thubm stellte an den Borsten des ,,Nacken- 
organes" (Lindaueb u. Nbdbl) der Honigbiene fest, daB ihr Gelenk 
bilateralsymmetrisch gebaut ist: Die Borsten haben nach einer Seite 
einen weiten Abbiegungsspielraum ; an der Abbiegung nach der ent- 
gegengesetzten Seite hindert sie ein Vorsprung der die Gelenkgrube 
umgebenden Cuticula. Die nach der einen Seite weit offene Gelenkgrube 
stellt den hellen Kreis dar, den man bei Aufsicht auf ein Borstenfeld 
an der Basis jeder Borste wahrnimmt. 

Als Borstenfeld (abgekiirzt Bf.) wird im folgenden eine Gruppe von 
Sensilla trichodea hzw. Sensilla chaetica (Schneider u. Kaissling 1957) 
bezeichnet, deren Borsten dicht beisammen auf einer meist weniger stark 
als die Umgebung sklerotisierten (zumindest aber heller pigmentierten) 
Fldche stehen und oft etwa gleich lang sind. Die Borsten artikulieren iiber 
einen weiten Basalring, der in der Aufsicht als heller Kreis erscheint. Ein ge- 
meinsamer Nerv fiihrt dieFasern sdmtlicher Sinneszellen eines Bf. zumZNS. 

II. Vorkommen und Anlage der Borstenlelder bei verschiedenen 
Hymenopteren 

Um zuverlassig alle Bf. erfassen zu konnen, wurde die gesamte Korperober- 
f lache der Tiere unter dem Zeiss- Stereomikroskop II bei 100 — 200f acher VergroBerung 
griindlich abgesucht. Die Bf. wurden gezeichnet, die Borstenlange (zum Teil 
auch an Schnitten) mit einem Okularmikrometer gemessen. Es wurden folgende 
Hymenopteren untersucht: 

Apidae: Apis mellifica L. (Arbeiterin, Konigin, Drohne) 

Bombus terrester L. (Arbeiterin) 
Vespidae: Vespa saxonica Fbk. (Arbeiterin, Mannohen) 

Vespa vulgaris L. (Arbeiterin) 
Formicoidea: 

Pormicidae: Formica polyctena Foestbb (Arbeiterin, Konigin, Mannohen) 
Camponotus ligniperda Late. (Arbeiterin, Konigin) 
Lasius niger L. (Arbeiterin) 
Myrmicidae: Myrmica rubida Late. (Arbeiterin) 

Myrmica laevinodis Nyl. (Arbeiterin) 
Messor harharus L. (Arbeiterin) 
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Poneridae: Ectaomma tuberculatum (Arbeiterin) 

Pachycondyla crassirwda (Latb.) (Arbeiterin) 
Neoponera apicalis (Latr.) (Arbeiterin) 

Dolichoderidae: Hypoclinea abrupta (Sm.) (Arbeiterin) 
Dolichoderus decollatus Sm. (Arbeiterin) 

Dorylidae: Eciton hamatum (Arbeiterin) 
Eciton burchelU (Arbeiterin) ^ 

Von den angefiihrten Arten ahneln sich die Vertreter einer Gattung und bei 
den Pormicoidea auch die Vertreter einer Familie in Bau und Anlage der Bf. so 
sehr, dafi im folgenden oft nur der Name der Gattung bzw. Pamilie an- 
gegeben wird. 

Von den Formicoidea sind also Vertreter der wichtigsten funf Pamilien 
untersucht worden. Exeniplare der artenarmen Familien Cerapachyidae, Lepta- 
nillidae und Promyrmicidae standen mir nicht zur Verfiigung. 

Die Art der Anlage der Bf., sowie Zahl und Lange der Borsten 
der einzelnen Felder wurden am genauesten bei Formica polyctena. 
Apis mellifica und VesjM saxonica untersucht. In Tabelle 1 ist die 
Zahl der Bf. an den Gelenken der untersuchten Hymenopteren 
angegeben. Tabelle 2 faBt die wichtigsten morphologischen Ergebnisse 
liber die Bf. bei A-pis, Formica und Vespa zusammen. 

Die angegebenen Zahlen fiir die Lange der Borsten gelten etwa i 5^*; bei Bf., 
deren Borsten unterschiedlich lang sind, wurde die Lange der kiirzesten und der 
langsten Borsten angegeben. Die aufgefuhrten Borstenzahlen gelten etwa ^ 5, bei 
Anzahlen von zehn und darunter i 2. Eine genauere Angabe ist nicht moglich, da 
die Zahl der Borsten pro Feld sowohl von Individuum zu Individuum, als auch 
bei dem gleichen Tier zwischen reohtem und linkem Feld betrachtUch schwanken 
kann. Als Beispiel dafiir seien die Borstenzahlen des Gasterfeldes von Formica von 
13 Tieren angegeben (Tabelle 3). 

Zur Nomenklatur der Nerven s. S. 497 und Abb. 24 — 28. Die Innervierung 
der Bf. von Vespa wird auf S. 498 besprochen. 

Insgesamt finden sich bei den untersuchten Arten 23 — 26 Bf., wobei 
die paarigen Bf. nicht doppelt gezahlt sind. Um diese groBe Zahl von 
Bf . iibersichtlich gruppieren und einfach bezeichnen zu konnen, verwende 
ich folgende Abkiirzungen : 

Borstenfelder am Fiihler : Bf F 

am Pedicellus: BfFp 
am Scapus: BfFg 

Borstenfelder am Halsgelenk : Bf H 
am Kopf : Bf Hjj^ 
am Proepisternum : BfH],; 

Borstenfelder am Gelenk zwischen l.und2. Abdominalsegment: BfP. 

Borstenfelder am Gelenk zwischen 2. und 3. Abdominalsegment: BfG. 



1 Herrn Prof. Dr. E. O. Wilson, Harvard Univ., und Herrn Dr. T. C. Schnbiela, 
New York, Amer. Mus. Nat. Hist., danke ioh fiir die Ubersendung der Poneriden 
und Dolichoderiden bzw. der Doryliden. 
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Borstenfelder an den Gelenken zwisohen Thoraxstamm und Coxen: 



BfC 



an der Procoxa : BfCj 
an der Mesocoxa : BfC 



II 



an der Metacoxa : Bf Cni 

Borstenfelder an den Gelenken zwischen Coxen und Troclianteren : 
BfT. 

Mehrere Bf . am gleichen Gelenk und am gleichen Skeletteil werden 
durch Zahlenindizes unterschieden. 

Beispiel: BfHjj^ = erstes, episternales Bf. am Halsgelenk. 



Tabelle 1. Zahl der Borstenfelder an den Gelenken der untersuchten Hymenopteren- 
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/ = kein Gelenk vorhanden ; = kein Borstenf eld vorhanden ; 1 — 2 bzw. 2 — 3 : 
der Borstenfeldcharakter einer Haargruppe ist unsicher. Paarige Borstenfelder 
sind nicht doppelt gerechnet. 
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Tabelle 3. Anzahl der Barsten des 

rechten und linken GaaterborstenfeMes 

( BfG) von Formica polycttna 



Tier 

Nr. 


Anzahl der 

Borsten 

des rechten 

BfG 


Anzahl der 

Borsten 

des linken 

BfG 


1 


25 


24 


2 


21 


27 


3 


23 


23 


4 


26 


24 


5 
6 


29 
26 


23 (24) 
23 


7 


20 


24 


8 


20 


21 


9 


24 


28 


10 


25 


22 


11 


27 


19 


12 


22 


22 


13 


29 


26 


Mittel 


24 


24 



III. Lage und Bau der einzclneii 
Borstenfelder 

1. Die Borstenjelder des Fuhlers 
(BfF) 

Der Pedioellus tragt bei Formi- 
coidea und Vespidae zwei Bf. an 
seinem proximalen Ende, eines an 
seiner AuBenseite und das andere an 
der Innenseite (Abb. 1). (Die Innen- 
seite ist bei Abbiegen der GeiBel 
gegen den Scapus zum Scapus bin 
gerichtet.) Beide Bf. besitzen nur 
wenige, kurze Borsten. Bei den 
Apidae ist das innere Bf. zweigeteilt. 
Bei abgebogener PiihlergeiBel wer- 
den die innenstehenden Borsten von 
der Gelenkhaut iiberdeckt und ab- 
gebogen, bei gestrecktem Piihler 
sind sie frei und die Borsten des 
auBen gelegenen Feldes stoBen gegen 
den Rand des Scapus. Beblese 
(1909, Fig. 799) bildet die Borsten 
am Pedicellus von Vespa crahro ab. 

An dieser Stelle sei auch auf das 
Johnstonsche Organ hingewiesen, ein 
Soolopidiensystem, das im Pedioel- 
lus gelegen ist und Verbiegungen 
der PiihlergeiBel gegen den Pedicel- 
lus wahmimmt. Es ist bei Hy- 
menopteren sehr gut entwickelt 
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Pedicel/us 




BfFse 



70pi 



Abb. lA — D. Die BorstenfeMer am Ftihler 
Ton Formica polyctena. A Scapiis vmd Pedi- 
oellus mit halber FiihlergeiBel. B PedicoUus 
Ton innen. C Pedloellus TOn auBen. (Innon : 
bei Abbiegen deg Filhlers zum Soapus gerich- 
teto Selte des Pedicellus.) D Scapusgelonk- 
sockel mlt Sekmidargolenk des Scapus. Fed. 
Off. Pedloellusoff nung ; Sek.Gel. Seknndar- 
gelenk. Abkurzungen der Borstentelder s. S.480 



Auge 




Clypeus 
Mandibel 



\ .. 
Ant. Off. 

Abb. 3 A Ti. B. Die Antennenoffnung des 
Kopfes bei Myrmica rubida. A Vordere, 
recMe Seite des Kopfes. Die Kopfskulptur 
ist nur in der Nahe der Antennenoffnung ein- 
gezcichnet. B Schnitt durch die unmlttel- 
bare Umgebung der Antennenoffnung; 
Schnittrichtung: a — a in Abb. 3 A. Ant.Off. 
Antennenoffnung ; V Vorsprung des Randos 
der Antennenoffnung, ttber den das Uberdach 
der Scapusbasis greift 



OJSmrn. 

Abb. 2 A — C. Die Borstenfelder am Pilli- 
ler Ton Myrmica rubida. A Scapus und 
Pedicellus. B Unterer Teil dos Scapus von 
der Seite, mit dom BfFsx auf dem Scapus- 
gelcnksookel und dem BfF82 an der 
Unterseite des Uberdaclics. C Unterer 
Toil des Scapus Ton unten geseben. 
Abkiirzungen der Borstenfelder 
s. S. 480 



(Beblesb 1909: Vespa, PoKstes; 
Eggers 1924, 1928; Apis, Formica, 
Bombus; Vowlbs 1954: Myrmica). 
In Anbetracht der geringen Borsten- 
zahl und Borstenlange der BfFp ist 
anzunehmen, daC diese Bf. im Ver- 
haltnis zum Johnstonschen Organ bei 
der Wahrnehmung von GeiBelabbie- 
gungen nur eine ganz untergeordnete 
RoUe spielen. 

Der Scapus ist bei alien unter- 
suohten Hymenopteren an der Basis 
kugelformig zu einem Gelenkkopf ge- 
rundet, der von einem Band von 
Borsten umgeben ist: BfFg (Abb. ID). 
Dieser Scapusgelenkkopf sitzt in der 
Antennengrube des Kopfes, deren 
Rander etwas aufgewolbt sind. Gegen 
die Rander der Antennengrube stoBen 
die Borsten und werden je nach der 
Stellung der Antenne in einem ver- 
schiedenen Bezirk am starksten, in 
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den anderen Teilen des Peldes schwacher oder gar nioht abgebogen. Das BfFg 
wird stets von zahlreichen, ziemlich langen und dichtstehenden Borsten gebildet. 

t)ber dem Gelenkkopf ist der Scapus, wie die Abbildungen zeigen, halsartig ein- 
geschniirt ; die Cuticula ist an dieser Einschnurung wesentlich biegsamer und diinner 
als am Gelenkkopf und am daruber gelegenen TeU des Scapus, meist auch schwacher 
pigmentiert. Bei Formica polyctena, ist der „Hals" so schwach sklerotisiert, daC 
der Scapus in diesem „Sekundargelenk" bei starkerem seitlichen Zug geringfiigig 
abgebogen werden kann. Aktiv kann das nicht geschehen. Versucht man einer 
Ameise den Fiihler auszureiBen, indem man ihn am Scapus faCt, so reiBt der 
Scapus meist in diesem Sekundargelenk. 

Besonders erwahnt werden muB der Fuhlerbau der Myrmiciden (Abb. 2). Auch 
hier ist der Scapus iiber dem Gelenkkopf, der das umfangreiche BfFg tragt, hals- 
artig eingeengt; jedoch zum Unterschied von den anderen Ameisen tritt der Scapus 
iiber dem Hals dachformig vor. Das Daoh tragt an seiner Unterseite 25 — 30 etwa 
10 — 20 [x lange Borsten. Die Umrandung der Antennengrube im Kopf springt mit 
ihrem oberen Rand breit leistenartig vor (Abb. 3, Vorsprung V) ; die Leiste schiebt 
sich zwischen Soapusgelenkkopf und Scapusdach. Innen bildet sie das Widerlager 
fiir die darunterstehenden Borsten des Scapusgelenkkopfes, auBen das Widerlager 
fiir die dariiberstehenden Borsten des Scapusdaches. 

BoHM (1911) fand bei Lepidopteren am proximalen Teil des Scapus und des 
Pedicellus Borstengruppen, deren eigenartigen Bau — sie sind besonders spitz 
und manchmal gegabelt — auch Schneider u. Kaissling (1957) betonen. Mog- 
lioherweise sind sie mit den BfF der Hymenopteren homolog. 

2. Die Borstenfelder am Halsgelenk (BfH) 

LiNDAUEE u. Nedel (1959) fanden am Halsgelenk der Honigbiene ein groBes 
Bf., das auf der AuBenseite der Zapfen der Proepisterna, an denen der Kopf auf- 
gehangt ist, liegt. Sie nannten es das „Nackenorgan". Fine genaue Nachunter- 
suchung ergab jedoch bei alien untersuohten Hymenopteren am Hals mindestens 
zwei homologe Bf., zu denen noch weitere Bf. kommen, die sich nicht bei alien 
Arten finden lassen. 

BfHj^: Bei alien untersuchten Arten umgibt ein sohmales Band von Borsten 
den ventralen Rand des Hinterhauptsloches (Abb. 4, 5). Die Borsten werden 
maximal abgebogen, wenn das Tier naoh oben lauft; dabei wird durch das Gewicht 
des Kopfes das Borstenband genau gegen den ventralen Vorderrand des Proepi- 
sternums bzw. die dazwischenliegende, umfangreiche Kehlhaut gedriickt. Lauft 
das Tier nach unten, so wirkt das Gewicht des Kopfes in entgegengesetzter Rioh- 
tung; das Bf. wird minimal gereizt. Janet (1905, PI. 3) gibt die Abbildung eines 
Sagittalschnittes durch den Kopf einer Konigin von Lasius niger, auf der die Borsten 
des BfHjj eingezeichnet sind; im Text ist jedoch nicht auf sie eingegangen. 

BfH^i: Auch dieses Feld findet sich bei alien untersuchten Arten. Es ist bei 
der Honigbiene das „Naokenorgan" und wurde zuerst von Rbhm (1939, 1950) 
beschrieben (Abb. 6). Bei Apiden und Vespiden (Abb. 6, 7) ist es das Bf. mit der 
groBten Borstenzahl und den langsten Borsten. Die dem BfHjj i gegenuberliegende 
Stelle der Hinterhauptswand ist glatt und gerundet. Abhangig von der Stellung 
des Tieres im Raum werden jeweils andere Bezirke des Feldes maximal abgebogen. 

Fine besondere Ausbildung zeigt das Kopfgelenk bei den Formicoidea (Abb. 8, 
9, 10). Auch hier hangt der Kopf mit zwei seitlichen Vorspriingen der Umrandung 
des Hinterhauptsloches iiber je einer kurze Sehne an zwei Zapfen, die die Proepi- 
sterna bilden. Diese beiden Gelenkzapfen, die naoh innen zu in Apodeme auslaufen 
( Querapodem), tragen ein gut ausgebildetes BfHjjj, das sicher dem der Apiden 
und Vespiden entspricht. tjber diese Gelenkzapfen, an denen der Kopf hangt und 
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die ich Innenzapfen des Episternums nenne, wolbt sich das Episternum bei alien 
Ameisen nooh zu einem zweiten, zapfenartigen Gebilde vor, das halbkreisformig 

Kopfoberrand 




Kragen 



Tent Off. 




Einsenkung 



Abb. 5 

Abb. 4. Das Hinterhauptsloch von 
Ai[yis nieUifica und seine Umgebung. 
Loruni, Stipes, Post- vmd Praemen- 
tuni: basale Telle der Maxlllen und 
des Labium. For.occ. Hmterhaupts- 
looh; Tent.Off. Tentorinmoffnung. Ab- 
kiirzTingen der Borstenfelder s. S. 480 

Abb. o. Das Hinterhauptsloch von Formica polyctena und seine Umgebung. Kragen: die 
vorragende Umrandung des Hmterhauptsloches. Einsenkung: die ins Kopfinnere gerlchtete 
Vertiefung der Hinterhauptswand, die den Kragen innglbt. Abkiirzungen s. Abb. 4 




mer 



Gelenkzapfen 



„DecMappen" gjr^^^ 



Gelenkzapfen 



Abb. 6 



Abb. 6. Vorderer Tell des linken Episternums 

des Prothorax von Avis melliHca, von innen 

gesohen. Abkiirzungen der Borstenfelder 

s. S. 480 

Abb. 7. Llnkes Episternum des Prothorax 

von Vespa saxonica von oben gesehen. 

Abkiirzungen der Borstenfelder s. S. 480 



B/Hez 
Langsapodem 




i^j'mm. 



Pleuralarm 



Abb. 7 



den Innenzapfen iiberdeckt (Decklappen) und an seiner AuBenseite ebenfalls ein 
Bf., namUch BfHj;2 tragt. Das Bf. des Innenzapfens reibt gegen die Innenseite 
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Kragen 

Decklappen g^^^^^^j,^ 



einer kragenartigen Erhebung der Umrandung des Hinterhauptsloches. Dieser 

Kragen sohiebt sich zwischen Innenzapfen und Decklappen des Episternums 

(Abb. 8). Das Bf. des Decklappens hat 

sein Widerlager in der den Kragen des 

Hinterhauptsloches umgebenden Wand 

der Kopfkapsel. Diese ist durch eine 

vollig glatte Einbuchtung genau an die 

Form des Decklappens angepaUt. Durch 

Innenzapfen und Decklappen entsteht 

em dop-peltes Kopfgelenk mit innerem und 

au/ierem Borstenfeldbesatz; die bei Apiden 

und Vespiden noch relativ frei liegende 

Halshaut ist von den Decklappen der jgi^jjj^^gsti 

Episterna ganzlich abgedeckt. Besonders 

gut ausgebildet findet sioh das Doppel- 

gelenk bei DoZicfeorferMsdecoMaJM* (Abb. 10). 
Nach seinem Bau zu urteilen, vermit- 

telt das Episternum der Vespiden zwischen 

dem einzapfigen Typ der Apiden und dem 

zweizapfigen der Formicoidea (Abb. 7). 

Hier erhebt sich auBerhalb des Inn en - 

zapfens, der das Bf Hj; i tragi, ein Hocker 

(„Decklappen") mit dichtem Borsten- 

besatz. Es ist allerdings fraglich, ob es 

sich dabei um ein echtes Bf. handelt. Der 

Hocker bedeckt jedoch den Innenzapfen 

bei weitem nicht so voUstandig, wie das 

der AuBenzapfen der Ameisen tut. 

Bei Ameisen finden sich am Halsgelenk nur die drei bisher besprochenen Bf. 

Bei Apis, Vespa und Bombus kommen noch weitere hinzu. Allen drei Gattungen 

ist ein langliches Bf. gemeinsam, das 
am dorsalen Rand des Episternums 
etwa am Ende des Gelenkzapfens 

S//fe 

' Abpf 



Bfffa 

Decklappen 




Leiste- 



Abb. 8. Medianor Sagittalsohnitt durch 
das Halsgelenk von Formica polydena; 
Blick von innen auf das reclito Episternum 
des Prothorax. Das Episternum wurde 
etwas aus seiner naturlichen Lage naoh 
lilnten gozogen, um zu zeigon, wo das 
BIHei sitzt. Dor Kragen ist der vorge- 
wolbte Band des Hinterhauptsloches. 
Abkiirzungen der Borstenielder s. S. 480 



Gelenkzapfen 
-BfHE2 



ProepisferHi 





BfHE2// I /Craffen\Sffier 
EpisfernumJ h"'''°P°'^'"' 



Abb. 



Abb. 10 



Abbb. 9 Au. B. BechtosProepisternumvonForjfttca polycUnu von oben gesehen. A intakt ; 

Bf H El ist als schwarzer Punkt angegeben. B Vorderer Teil des Proepisternums starker 

vergroiSert. Ein Teil des dorsalen, vorderen Endes dos Episternums ist abgetragen, um 

die genaue Lage des BfHEi zu zeigon. Abkiirzungen der Borstenfolder s. S. 480 

Abb. 10. Frontalschnitt durch das Halsgelenk von Dolichoderus decollatns, schomatisiert. 
Abkiirzungen der Borstenfolder s. S. 480 



beginnt und bis zur Mitte dieses dorsalen Randes naoh hintenzieht: BfHj;2 
(Abb. 6, 7). Die Borsten sind lang und — besonders die weiter hinten gelegenen — 
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haben rundlich abgebogene Spitzen. 
die Borsten nur nach innen zu bewegt 




Gelenkzapfen 



Abb. 11. Vorderteil dea rochten Pro- 
episternTims der Konigln von Apis 
mellHica, schrag von vorne und unten 
gesehen. Abkiirzungen der Borsten- 
(elder s. S. 480 



Dadurch wird wahrscheinlich bewirkt, da6 
werden konnen. Der seitliche Vorderrand des 
Pronotums biegt diese Borsten ab, um 
so mehr, je starker der Kopf und die 
Episterna an das Pronotum herangezogen 
werden. 

Bei Apis findet sich nooh eine weitere 
Borstengruppe am Vorderrand des Epister- 
nums, die z. B. beim Lauf nach oben von 
der ventralen Kopfriickwand gereizt wird. 
Diese Borsten stehen bei der Bienenarfeei- 
terin (Abb. 6) fast nur in einer Reihe am 
Episternalrand: „BfHj;3". Bei der Bienen- 
konigin jedoch ist diese Borstenreihe zu 
einem Band mit zahbeichen Borsten ver- 
breitert (Abb. 11). Eine Erklarung fur diesen 
Dimorphismus kann ich niclit geben. Die 
Drohne gleicht in der Ausbildung dieses 
Bf., wie auch aller anderen, mehr der 
Arbeiterin als der Konigin. 

Ein weiteres Bf. am Episternum von 
Apiden: BfCj4, das aber nicht zum Hals- 
gelenk, sondem zum Procoxalgelenk gehort, 
wird auf S. 494 besproohen. 



3. Die Borstenfelder am Petioltcsgelenk (BfP) 

Bei apokriten Hymenopteren liegt das Gelenk zwisohen Brust und Hinterleib 
zwischen 1. und 2. Abdominalsegment ; das 1. Abdominalsegment ist dem Thorax 
eng angeschlossen (Propodealsegment) . Bei Pormicoideen ist auBerdem das 2. Ab- 
dommalsegment als Petiolus vom restlichen Hinterleib abgegliedert. Bei den 
iibrigen Apokriten hingegen ist das 2. Abdominalsegment bereits das 1. Gaster- 
segment. Als Gaster wird jeweils der als „Hinterleib", also als deutliches Tagma 
erkennbare Komplex von Abdominalsegmenten bezeichnet. Die Abdominal- 
gliederung der apokriten Hymenopteren lafit sich an den Abb. 21 — 23 ablesen. 

Am Gelenk zwischen 1. und 2. Abdominalsegment, das ich als Petiolusgelenk 
bezeichne, liegen bei alien untersuchten Arten mindestens zwei paarige Bf.; bei 
manchen Ameisen kommt noch ein drittes, unpaares hinzu. 

BfPi ist stets am Vorderrand des 2. Abdominaltergites nahe der Medianlinie 
ausgebildet (Abb. 12, 13A, 14A). Es liegt beiderseits des Kiels, den das Tergit 
bUdet (v. Stbyx 1930) und mit dem es zwisohen zwei Gelenkzapfen der Thorax- 
hinteroffnung greift. Durch eben diese Gelenkzapfen werden die Borsten des BfPi 
auch abgebogen, um so starker, je steiler die Lauffliiche steht, auf der sich das Tier 
bewegt und je geringer die Abweiohung von einer positiv geotaktischen Orien- 
tierungsrichtung ist. 

Ein zweites, stets vorhandenes, paariges Bf . : BfPj liegt lateral an den Vorder- 
ecken des 2. Abdominalsternites. Seine Borsten werden von der Gelenkhaut 
zwisohen Thorax und Gaster bzw. Petiolus, in der bei Apiden und Vespiden das 
1. Abdominalsternit als etwas verdickte Platte eingebettet ist, abgebogen; am 
starksten, wenn der Gaster zur Seite gedreht oder gesenkt wird, also bei transversa- 
lem Lauf auf senkrechter Laufflache, bzw. beim Lauf auf der horizontalen Flache. 

Bei Poneriden und Doryliden ist am 2. Abdominalsternit ein drittes, unpaares 
BfPa ausgebildet (Abb. 13 A). Das Eeld liegt median hinter dem ventralen Band der 
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Petiolusvorderoffnung und wird von dem ventralen Rand der Thoraxhinteroffnung 
am starksten beim Senken des Hinterleibes gereizt. Bei Formiciden und Dolicho- 
deriden tritt an der gleichen Stelle 
eine Ansammlung von recht ver- 



Schuppe 



Kiel 



PetvdMf.-, 
BfP2 




Stigma 
BfPi 




rPethdoff. '-^^''^ti'ff'^ 



Gas f. off 



BfP3 'M 



Abb. 12 



O.Zmm. 



stigma 




Abb. 12. Petiolus von Formica polyctena. 

Dor Pfoil gibt die Riohtung zum Kopf an. 

Pet.vd.6ff. Petiolusvorderofiniing ; Pei.ht.off. 

Petiolushintoroffnung. Abkiirzungen der 

Borgtonfelder s. S. 480 

Abb. 13 A n. B. Ectaanima tuberculatum 
(Poneridae). A Petiolusvorderoffnung von 
vorne. B Gasteroffnung von vorne. Pet.vd.6ff. 
Petiolusvorderoffnung ; Gast.off. Gasteroff- 
nung. Abkiirzungen der Borstenfelder s. S. 480 

Abb. 14A — C. Formica polyctena. A Petiolus- 
vorderoffnung von vorne. B u. C Schemati- 
schcr Sagittalsclinitt durch das Gastergelenk. 
B Gaster aus seiner Lagerung am Petiolus 
heraxisgczogen. C natiirliche Lage. Pet. Pe- 
tiolus. Andere Abkiirzungen s. Abb. 1 2 und 1 3 



schieden langen Borsten auf, die aber 
vielleicht kein echtes Bf. darstellt 
(Abb. 12). Bei Formica stehen die lang- 
sten Borsten am auBeren, hinteren Rand 
der Gruppe, die kiirzesten vorne und in 
der Mitte. Dieses „BiP^" wird beson- Abb. 14 

ders dann von dem ventralen Rand 

der Thoraxhinteroffnung und von den Innenflaohen der Hinterooxen gereizt, 
wenn der Hinterleib zum Giftausspritzen naeh vorne gebogen wird. 
Z.vergl. Physiol. Bd. 45 33 
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4. Die Borstenj elder am Gastergelenk (BjG) 
Nur bei den Formicoidea gibt es zwischen 2. und 3. Abdominalsegment ein 
weiteres Gelenk, das Gelenk zwischen Petiolus und Gaster (bzw. bei Myrmiciden 
zwischen Petiolus und Postpetiolus), das ich Gastergelenk nenne. Es tragt bei 
alien Ameisen ein paariges Bf., das am Vorderrand des 3. Abdominalstemites 
gelegen ist : Bf G ( = Bf G^). Der ventrale Rand der Gaster- bzw. Postpetiolusoffnung 
ist leistenartig vorgezogen; an der Unterseite dieser Leiste sitzt das BfG. Der 

untere Rand der Petiolushinteroffnung bildet 
eine U-formige Lippe aus, iiber die sich die 
Leiste mit dem BfG schiebt, wobei die Borsten 
abgebogen werden (Abb. 14B, C; 15). Die 
Abbiegung ist maximal, wenn der Gaster — 
z. B. beim Lauf des Tieres auf der horizon- 
talen Flache — nach unten hangt, minimal 
bei negativ geotaktischem Lauf auf der 
senkrechten Wand. 

Bei Poneriden und Doryliden gibt es am 

3. Abdominalsegment noch ein weiteres 

/ipodem 



A 




Pethtoff. 




Gastoff 



H 



Qi'mm 



H 




3.Gasf. 



Abb. 15 



Abb. 16 



Abb. l,5Au.B. Formica polyctena. A Petiolushinteroffnung von hinten. B Gasteroffnung 

von vorne. Abktirzungen s. Abb. 12 und 13 
Abb 16 Gaster vorderende von Ectaomma tuberculatum (Poneridae) von der linken Seite 
gesohen. 1., 2.. 3. Oast.. 1., 2., 3. Gastersegment. OastOft- Gasteroffnung. Abkurzungen 

der Borstonfelder s. S. 480 

Bf.: BfGa (Abb. 13B, 16). Das 3. Abdominalsternit bildet einen Vorsprung unter 
der das BfGi tragenden Leiste und tragt an seiner Oberseite das BfGj. Der Vor- 
sprung umfaBt die U-formige Lippe des Petiolushinterrandes von unten. Gegen 
diese Lippe ist also von oben das Bf Gj und von unten das Bf Gj gerichtet. Auch 
BfGa wird am starksten bei Gastersenkung gereizt. 

5. Das Postpetiolus-Gastergelenk der Myrmiciden 
Bei alien Ameisen, aufier den Myrmiciden, beginnt mit dem 3. Abdominal- 
segment der Gaster. Bei den Myrmiciden hingegen ist das 3. Abdominalsegment 
als zweites Stielchenglied, als Postpetiolus, vom restlichen Hinterleib abgeschniirt 
und erst mit dem 4. Abdominalsegment beginnt der Gaster (Abb. 23). An seinem 
Vorderende tragt der Postpetiolus das stets am 3. Abdominalsternit ausgebildete 
BfG, an dem Gelenk zwischen 3. und 4. Abdominalsegment, dem Gelenk zwischen 
Postpetiolus und Gaster also, ist kein Bf . ausgebildet, obwohl der Gaster in diesem 
Gelenk durchaus aktiv und frei beweglich ist. Dieser Umstand bildet die Voraus- 
setzung fiir ein besonders wichtiges Experiment zur Kliirung der Funktion der Bf. 
(s. S. 509). 
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6. Die Borstenfelder an den Coxalgelenhen (BjC) 

Die Beine der Insekten gelenken mit den Coxen am Thorax. Bei alien unter- 
suchten Arten tragt jede Coxe um ihre obere, dem Thorax zugewandte Offnung 
drei Bf. Im folgenden sind die Bezeichnungen oben und unten, hinten und vorne, 
innen und aufien jeweils auf die natiirliche Lage des Beines bezogen. Abb.: Apis: 
17, 18; Formica: 19, 20. Der die Coxaloffnung umgebende Rand der Coxa ist bei 
Ameisen besonders an der Meso- und Metaooxa zu einem Gelenkkopf hochgezogen. 



BfCl, 




Cx.Off. 



BfCm^ 



A 




BfCMs 

Bf.cmz 



Cx.6rr. 



BfCni 




Tr.Off. 



^BfCUs 
BfCEz 



Ofimm. 

I 1 

Abb. 17Au. B. Apis mfMiiica. A Rechte 
Procoxa von vorne. B Rechte Mesocoxa von 
vorne. Cx.Off. ziim Thorax gerlohtete Off- 
nung der Coxa. Abkiirzungen der Borsten- 
felder s. S. 480 




Abb. 18A n, B. Apis mellifica. A Rechte 

Metacoxa von vorne. B Linker Protro- 

chanter von vorne. TrOff. zur Coxa 

gerlohtete Trochanteroffnung. Andere 

AbkurzTingen s. Abb. 17 



der tief in der entsprechenden Offnung im Thorax sitzt. AuBen an diesem Gelenk- 
kopf Oder, bei nur wenig erhobenem Rand, auBen auf eiaem etwas vorgewolbten 
Buckel des Gelenkrandes, befindet sich Bf Ci_ n^ m i, das stets bei aUen untersuchten 
Arten leioht auffindbar ist. Zwei weitere Bf . : BfCi n m 2 und Bf Ci, n m 3 grup- 
pieren sich mehr oder weniger entfemt von BfCi_ ii_ m 1 um den Rand der Coxal- 
offnung, konnen aber von Art zu Art und Segment zu Segment versohieden liegen, 
so daB nioht immer sicher zu sagen ist, welohe der beiden Felder einander ent- 
sprechen. Das Ergebnis der Anordnung ist jedenfalls stets, daB die runde oder 
ovale Coxaloffnung von drei Bf . umgeben ist, die ihr Widerlager in dem Skelet 
finden, das die thorakale Coxaloffnung umgibt. Die Borsten werden selten diu-ch 
direkte Beriihrung mit den SkeletteUen abgebogen, meist stoBen sie auf die da- 
zwischengefaltete Gelenkmembran. Soweit sich iiberbUoken laBt, werden alle 
BfC bei jeder Korperlage gereizt. Jedooh liegt das Sohwergewicht der Reizung 
der einzelnen Felder jeweils anders, wenn eine Coxe nach vorne, nach hinten oder 
nach auBen bewegt wird. Die drei Bf. konnen sicherlich kontinuierUch jede Lage 
der Coxa, an der sie sich befinden, anzeigen. 

33* 
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Bei den Apiden findet sioh am Procoxalgelenk auCer den drei coxalen Bf. 
noch ein viertes: BfCi4, das gemeinsam mit jenen die Stellung der Procoxa kon- 
trolliert. Es ist ein Bf., das am auBeren und hinteren ventralen Eck des Proepi- 
sternums liegt und von der Procoxa bei ihrer Bewegung mehr oder weniger stark 
beriihrt wird. Die Borsten sind jedooh kurz und nicht sehr zahb-eich. 

CxM BfCms 
Bfcms^ 



CxM 



BfCl3 




Bfcm,^- 



A 




Bfcnz 




BfTE, 



Abb. 19AT1. B. Formica polyctena. A Linke 

Procoxa Ton TOrne. B Llnkc Mesoooxa von 

hlnten. Abkilrzungen s. Abb. 17 



femur 




B 

Abb. 20 A u. B. Formica polyctena. A Linke 

Motaooxa von Unton. B Reohter Mesotro- 

chanter von vorne. Abktirzungon 

s. Abb. 17 und 18 



7. Die Borstenfelder an den Trochanteren (BjT) 
So wie jede Coxa der untersuchten Hymenopteren je drei Bf. tragt, triigt 
jeder Trochanter, das auf die Coxa folgende Beinglied, zwei Bf. Abb.: Apis: 18B; 
Formica: 20B. Jedooh sind die Bf. am Trochanter sehr borstenarm und die Borsten 
sehr kurz. Die Bf . befinden sioh an dem der Coxa zugewandten Ende des Trochan- 
ters, eines an einem kleinen, naoh vorne geriohteten Zapfen: BfTi_ ii_ 1112, das 
andere am auBeren Rand der Trochanteroffnung : BfTi_ii_iiii. Die Borsten 
werden vom Rand der distalen Coxaoffnung abgebogen und dienen zur KontroUe 
der Femurstellung, da Trochanter und Femur kaum gegeneinander beweglich 
sind. An der Oberseite des Trochanters, sowie auch am Femur, finden sioh noch 
Sensilla campaniformia. 

Damit sind die bei den untersuchten Hymenopteren vorgefundenen 
Bf. kurz beschrieben. Zusammenfassend kann gesagt werden, daB an 
alien wichtigen Gelenken (auBer an den distalen Beingelenken und dem 
Postpetiolus-Gastergelenk der Myrmiciden) Bf. vorhanden sind, die so 
angelegt sind, daB sie die Stellung der gelenkenden Teile zueinander an 
der Zahl, dem Ort und dem Abbiegungsgrad der abgebogenen Borsten 
wahrzunehmen gestatten. 
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Einen Uberblick daruber, wo iiberall Bf. bei einer Apide, einer Formi- 
cide und einer Myrmicide vorkommen, geben die Abb. 21 (Apis), 
Abb. 22 (Formica) und Abb. 23 (Messor). 



lAbd. 3.Abd 

2.Abd. f.Abd 




BfCm ^'° 



I 1 

Abb. 21. Apis melliiica, Arbelterin. Als schwarze Punkte sind die Borstenfelder angegeben. 
1., 2., 3., 4. Abd.: 1., 2., 3., 4. Abdominalsogmont. Abkilrzungen der Borstenfelder s. S. 480 

BfH BfCl BfCn 2j^bd 

I Abd lAbd 




\BfCm 
Bftn Bfrm 
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Abb. 22. Formica polyctena, Arbelterin. Als schwarze Punkte siud die Borstenfelder 
angegeben. Abkvirzungeu s. Abb. 21 
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Abb. 23. 



Messor barbarus, Arbeitorin. Als sehwarzo Punkte sind die Borstenfelder 
angegeben. Abkilrzungen s. Abb. 21 
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Schnittserien durch alte Puppen und frisohgeschlupfte Exemplare von Formica 
polyctena und Apis mellifera zeigen, daB die Borsten aller Bf. von bipolaren Sinnes- 
zellen innerviert sind. (Pixierung: Bouin, Dubosq-Brasil ; Einbettung in Paraffin 
56 — 58"; Hamatoxylin-Eosin-Parbung.) Bei den Borsten diirfte es sich, nach Ban 
und Lange zu urteUen, um Sensilla trichodea und Sensilla chaetica handeln, wenn 
man die Definitionen dieser Begriffe von Schneider u. Kaisslisg (1957) zugrunde 
legt. Jedoch wurde diese Frage nicht genauer untersuclit. 

Um wenigstens einen Begriff davon zu haben, wieweit Bf. an den Gelenken 
von Insekten anderer Ordnungen verbreitet sind, wurden folgende Stichproben 
gemacht. (Eingehende, vergleichende Untersuchungen dariiber sind in Angriff 
genommen.) 

Heteroptera: Dorycoris baccarum; das Vorkommen von Bf. ist fraglich. 

Hymenoptera: s. oben. 

Coleoptera: Bei Carabus cancellatus und Coccinella septempunctata nur kleine 
Bf. Dagegen bei Oeotrupes stercorarius sehr gut ausgebildete Bf. 
an mehreren Gelenken. 

Planipennia : Chrysopa spec; Bf. sind vorhanden. 

Lepidoptera: Vanessa urticae; das Vorkommen von Bf. ist fraglich. 

Diptera: Musca spec, Calliphora erythrocephala; Bf. sind sehr gut ausgebildet. 

Dazu kommen die Angaben verschiedener Autoren: 

Odonata: Viele Gattungen (Mittelstaedt 1947, 1950; Etjldner 1954/55): 
Bf. sind sehr gut ausgebildet. 

Saltatoria: Viele Gattungen (Goodman u. Haskell 1959): Bf. sind vor- 
handen. 

Mantodea: Mantis spec. (Pbingle 1938; Mittelstaedt 1957): Bf. sind vor- 
handen. 

Blattaria: Periplaneta americana (Pringle 1938): Bf. sind gut ausgebildet. 

Schon diese wenigen Angaben zeigen deutlich die weite Verbreitung 
der Bf. an den Gelenken der Insekten. DaB diese Organe durchaus 
nicht alle die gleiche Punktion zu haben brauchen, zeigt schon die Tat- 
sache, daB die Bf. z. B. bei der Honigbiene als Schweresinnesorgane, 
bei den Libellen aber als dynamische Organe zur Wahrnehmung der 
Winkelbeschleunigung dienen, wobei sich diese beiden Moglichkeiten, die 
von den Bf. kommenden Informationen zu verwerten, durchaus nicht 
gegenseitig ausschlieBen. Dem alien liegt jedenfalls immer die Fahigkeit 
der Bf zugrunde, die Stellung der Korperteile zueinander zu kontrollieren 
und damit dem Tier zu ermoglichen, diese Stellung konstant zu halten. 
Ein bestimmter Sollwert der Gelenkstellung kann dabei gegen den 
EinfluB optischer Orientierungskomponenten (z. B. Libellen und Mantis 
MiTTELSTAEDTs, Saltatorien Goodman u. Halkells), gegen den EinfluB 
von Tragheitskraften (Libellen Mittelstaedts bei passiver Anderung 
der Flugrichtung) oder gegen den EinfluB der Schwerkraft (Bienen 
LiNDAUER u. Nedels) aufrechterhalten werden. In welcher Weise die 
Meldungen der Bf . iiber die Gelenkstellung verwertet werden und damit, 
als welche Organe diese Bf. dienen, wird durch die Art der Auswertung 
im ZNS bestimmt. 
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Im Hinblick auf die ungeklarten Schwererezeptoren von CalUphora 
(G. ScHNEiDEB 1953) und Oeotrupes (Bibukow 1954) gibt die Tatsache, 
daB sich bei diesen Tieren reich entwickelte Bf . finden, neue Moglich- 
keiten zu Bxperimenten an die Hand. 

B. Die Innervierung der Borstenfelder 

Zu einer genauen morphologischen Beschreibung der Bf . gehort auch 
die Klarung der Frage, wie die Bf. innerviert werden. Da iiber das peri- 
phere Nervensystem im Thorax der Hymenopteren nur sehr wenige 
Angaben in der Literatur existieren, die Bf . aber so zahlreich sind, wurde 
das gesamte prothorakale und ein GroBteil des meso- und metathorakalen 
Nervensystems von Apis mellifica, Vespa saxonica und Formica polyctena, 
bei letzterer auch noch das des Petiolussegmentes, prapariert. Um 
wirklich ein voUstandiges Bild des Innervierungsgebietes der einzelnen 
Nerven zu erhalten, war es notwendig, auch die Anatomie des Muskel- 
systems zu klaren. Ich verzichte jedoch hier auf deren Wiedergabe; 
sie soil zusammen mit einer eingehenden Beschreibung des thorakalen 
peripheren Nervensystems der drei Arten Gegenstand einer gesonderten 
Veroffentlichung sein (in Vorbereituhg). 

Die Praparation erfolgte an Tieren, die in 70% Alkohol oder in Bouinscher 
Fliissigkeit fixiert waren. Prapariert wurden ungefarbte oder mit Boraxkarmin, 
Hamatoxylin oder Pikroindigokarmin (naoh Wittig 1955) sohichtweise angefarbte 
Tiere. Es wurde unter dem Stereomikroskop mit Uhrmacherpinzetten und zuge- 
scharften Insektennadeln gearbeitet. 

Nomenklatur: Die Nerven der Thorakalganglien werden von vorne nach 
hinten fortschreitend nach ihrem Austritt aus dem Ganglion numeriert. Die 
Ganglien werden mit romischen Ziffern abgekurzt: I = erstes, II = zweites, 
III = drittes Thorakalganglion. Verschmolzene Ganglien erhalten nur eine einzige 
Kennziffer. DaB ein Nerv gemeint ist, gibt der Buchstabe N an; die folgende 
arabische Ziffer dient der fortlaufenden Numerierung der Nerven eines Ganglions. 
Beispiel: IN 2 = 2. Nerv des I. Thorakalganglions. Einer Einfiihrung Holstes 
(1910) folgend wurden zwei, bei Insekten fast stets vorhandene, aus dem Konnektiv 
zwischen Untersohlundganglion und I. Thorakalganglion entspringende Nerven 
als Jugularnerven J^ und J„ bezeichnet. Wichtige Aste eines Nerven werden 
manchmal mit a, b, c, d unterschieden ; v bezeichnet eine Nervenbriicke. 

I. Die Innervierung der Borstenfelder von Apis mellifica 

Obwohl die Honigbiene morphologisch besonders durch die Monographie von 
Snodgbass (1956) recht gut bekannt ist, gibt es iiber ihr thorakales peripheres 
Nervensystem nur vereinzelte Angaben. Rbhm (1939) macht einige Hinweise zur 
Innervierung der Prothorakalmuskulatur, Lindaubb u. Nedel (1959) beschreiben 
die Innervierung des Nackenorganes (BfHj-i); den versorgenden Nerven nennen 
sie Nervus cervicalis. Aufierdem beschreiben sie die Innervierung der BfP durch 
einen Nerven, den sie Nervus petioli heiBen. Zusatzlich wird die Innervierung 
einiger Prothorakalmuskel angegeben. In Anbetracht der groBen Zahl vorhandener 
Bf. mochte ich nicht fur jeden, ein Bf. innervierenden Nerven eine lateinische 
Bezeichnung einfiihren. Ich verwende die Bezeichnungen Nervus cervicalis und 
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Nervus petioli daher nicht. Die Abb. 24 stellt ein Schema des peripheren Nerven- 
systems im Prothorax der Honigbiene dar; Abb. 25 gibt das Schema der vom 
II. Thorakalganglion, das aus dem 2. und 3. Thorakal- und dem 1. und 2. Abdomi- 
nalganghon verschmolzen ist, entspringenden Nerven wieder. 

In diesen und den folgenden Abbildungen bedeutet der unmittelbare tjbergang 
des Nerven in das Ganghon, daB er etwa seitlich am Ganghon entspringt. Ist der 
Nerv durch einen feinen Zwischenraum vom Ganglion getrennt, dann entspringt er 




Abb. 24. Schema des Prothorakalganglions 
von Apis Tnellifwa und der darans entsprin- 
genden Nerven. Nerven, die Borstenfelder 
innervieren, tragen an ihrem Ende einen 
Qnerstrich und die Bezeichnnng des inner- 
vierten Borstenf eldes. For.occ. Hinterhaupts- 
loch. Abkiirznngen der Nerven s. S. 497 
und Tabelle 2. Abkiirzungen der Borsten- 
felder g. S. 480 



Abb. 25. Scliema des II. Tliorakalganglions 
von Apis mellifica und der darans entsprin- 
genden Nerven. Nerven, die Borstenfelder 
innervieren, tragen an ihrem Ende einen 
Querstrich und die Bezeichnung des inner- 
vierten Borstenfeldes. Abkiirzungen der 
Nervens. S. 497 und Tabelle 2 ; Abkiirzungen 
der Borstenfelder s. S. 480 



-^ weit von der Unterseite des Ganglions. Fiihrt er, durch weifie Umrandung vom 
Ganglion getrennt, in das Ganglion hinein, so entspringt er dorsal. Ein unter- 
brochen gezeichneter Nerv verlauft unterhalb des Ganglions. 

II. Die Innervierung der Borstenfelder von Formica polyctena 

tJber das periphere Nervensystem im Thorax von Formica gibt es keine Unter- 
suchungen. Die Abb. 26 gibt ein Schema des gesamten peripheren Nervensystems 
im Prothorax; Abb. 27 zeigt einen Teil des peripheren Nervensystems in Meso- 
und Metathorax und Abb. 28 stellt das periphere Nervensystem, das vom Petiolus- 
ganglion ausgeht, dar. Das Petiolusganglion ist das 3. Abdominalganglion. 



III. Die Innervierung der Borstenfelder von Vespa saxonica 

Auch fur Vespa liegen keine Untersuchungen am peripheren Nervensystem des 
Thorax vor. Unter Verweis auf die morphologische Arbeit (Mabkl, in Vorbereitung) 
sei hier nur kurz das beschrieben, was von der Innervierung der homologen Bf . bei 
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Apis abweicht. Am Halsgelenk wird das BfHj^ zum Unterschied von Apis nicht 
von einer Abzweigung des 2. Jugulamerven, sondem von einem sehr kurzen Nerven 

^forocc. 

\ 



nN6 ^, 




■BfCms 



Abb. 26 



mTkggl. 



Abb. 27 

Abb. 26. i Sohonia 1 dos Prothorakalganglions von 
Fc^mica polycfena und der daraus entsprinj?enden 
Nerven. Nerven, die Borstenfelder innervieren, 
tragen an ihrem Endo einon Querstrich und die 
Bezeichnung des innervierten Borstenfeldes. For.occ. 
Hluterhauptsloch. Abkurzungeu der Nerven s. S. 497 
und Tabelle 2. Abkilrzungon der Borstenfelder s. S. 480 

Abb. 27. Schema des II. und III. Thorakalganglions 
von Formica polyctena und der daraus entspringenden 
Nerven. Nerven, die Borstenfelder innervieren, 
tragen am Ende cinen Querstrich und die Be- 
zeichnung des innervierten Borstenfeldes. //, /// 
Thggl. ; II. imd III. Thorakalganglion. Ahkiirzungen 
der Nerven s. S. 497 und Tabelle 2. Ahkiirzungen 
der Borstenfelder s. S. 480 

Abb. 28. Schema des Petiolusganglions von -Formica 
polyctena und der daraus entspringenden Nerven. 
Nerven, die Borstenfelder innervieren, tragen an 
ihrem Ende einen Querstrich und die Bezeichnung 
des innervierten Borstenfeldes. Pet.ggl. Pctiolusgan- 
glion; III Thggl., III. Thorakalganglion. Ahkiirzungen 
der Borstenfelder s. S. 480 



innerviert, der ganz hinten und nahe der Median - 
linie aus dem Unterschlundganglion entspringt. 
Das BfHjj;2, das bei Apis von einem Ast des 
2. Jugulamerven innerviert wird, wird bei Vespa 
von einem Ast des IN 1 innerviert. Das ist ein 
Hinweis darauf, daB diese beiden Bf . bei Vespa 
und Apis nicht homolog sind. Die Innervierung der iibrigen, vom I. und II. Thora- 
kalganglion versorgten Bf . stimmt bei Vespa und Apis in groBen Ziigen iiberein. 




Abb. 28 
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Die Innervierung der Bf. der Antennen wurde bisher nicht in Betracht gezogen. 
Praparation von Tieren, deren Nerven mit Methylenblau supravital angefarbt 
waren (Mbyeb, 1953), sowie auch Schnitte zeigten, dafi sowohl BfFg als auoh die 
Bf Fj> bei alien drei Arten von Abzweigungen des Antennennerven innerviert werden. 

Die Trochanterielder werden von sehr kurzen, aber deutlichen Abzweigungen 
des jeweiligen Beinnerven innerviert. 

Als fiir diese Arbeit wichtigstes Ergebnis der Studien am peripheren 
Nervensystem von Apis, Formica und Vespa sei festgehalten, daB alle 
aufgefundenen Bf . innerviert sind und zwar leitet wahrscheinlich stets 
ein einheitlicher, distinkter Nerv die Fasern aller Sinneszellen eines 
Bf. gemeinsam ab. 

C. Die Funktion der Borstenfelder 

Die Lage der Bf. an den Gelenken Und die elektrophysiologischen 
Eigenschaften der einzelnen Borsten berechtigen zweifellos zu der An- 
nahme, daB die Bf . die Stellung der gelenkenden Teile zueinander wahr- 
zunehmen vermogen. Jedoch ist damit die Frage nach ihrer Funktion 
keineswegs erschopfend beantwortet. Die Tatsache, daB es Insekten 
gibt, die anscheinend keine Bf . besitzen (z. B. Vanessa), daB es weiter bei 
Insekten, die Bf. besitzen, Gelenke gibt, die keine Bf. tragen (z. B. das 
Postpetiolus-Gastergelenk der Myrmiciden), zwingt zu der Annahme, 
daB die Wahrnehmung der Gelenkstellung auch auf anderem Wege als 
iiber die Bf. erfolgen kann (z. B. durch Muskelspannungsrezeptoren), 
oder, daB die Insekten die Stellung ihrer gelenkenden Teile durchaus 
nicht immer genau wahrzunehmen brauchen. 

Die Stellung gelenkig miteinander verbundener Korperteile kann 
dem Tier sowohl einen Hinweis auf Krafte geben, die von innen, z. B. 
durch aktiven Muskelzug wirken, als auch auf solche, die von auBen 
angreifen. Bf. brauchen daher nicht unbedingt nur Propriorezeptoren 
zu sein, sie konnen auch exterorezeptorische Funktionen erfiillen. Bei 
Libellen dienen sie als Drehbeschleunigungsrezeptoren. Ob sie auch bei 
Bienen die gleiche Aufgabe zu erfiillen vermogen, ist nicht ent- 
schieden; sicher ist jedoch, daB Bienen mit den Bf. die Richtung der 
Schwerkraft wahrnehmen. Dieser Befund und die umfangreiche Aus- 
bildung der Bf. bei den flugunfahigen Ameisenarbeiterinnen legen die 
Annahme nahe, daB die Bf . auch bei Ameisen eine Rolle fiir die Schwere- 
rezeption spielen. Bei meinen experimentellen Untersuchungen ging 
ich daher in erster Linie von dieser Arbeitshypothese aus. 

I. Versuchstiere und Methodik 

Zur Priifung dieser Hypothese brauohte ich einen Test, in dem sich die Ameisen 
mit Sicherheit nach der Schwerkraft orientieren. An diesen schwereorientierten 
Tieren wurden dann einzelne bis alle Bf. ausgeschaltet. 
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Als Versuchstiere dienten liauptsachlich Arbeiterinnen von Formica polyctena 
(bestimmt nach Gosswald u. Schmidt 1959). Zur Priifung der Orientierung nach 
der Schwerkraft wird folgendermaBen vorgegangen: Eine Ameise wird auf eine 
senkrechte, kreisformige Scheibe aus angerauhtem Glas oder einer Holzfaserplatte, 
Durchmesser 40 om, gesetzt. Als Lichtquellen dienen zwei Rotleuchten (Osram 
4563), die links und reohts in etwa 1 m Entfernung von der Laufflache stehen. 
Es wird gewartet, bis die Tiere einen negativ oder positiv geotaktisch orientierten 
Lauf zeigen. Besonders gut schwereorientiert sind Fluchtlaufe, die man sehr 
leicht durch Behauchen, kurzes Beriihren der Ameise oder schwaohe Ersohiitterung 
der Laufflache auslosen kann (Vowlbs 1954). Wenn die Ameise genau nach oben 
lauft, wird die Kreisscheibe um 180° gekippt. Normaltiere, die sich in fest geotak- 
tisch orientiertem Lauf befinden, kehren daraufhin stets um und nehmen die alte 
Laufrichtung nach oben wieder auf. Mit dieser Riickkehr in die alte Laufrichtung 
nach Kippen oder Verdrehen der Unterlage, die ich Riickdrehreaktion (RDB) 
nenne, ist die Orientierung nach der Schwerkraft eindeutig bewiesen. Die Beobach- 
tung der RDR erlaubt eine genaue Aussage iiber die Orientierungsfahigkeit auch 
dann, wenn der Lauf stark gewunden ist. Bei Normaltieren — die nur geblendet 
wurden, an denen aber nichts verklebt oder abgeschnitten wurde — sind miihelos 
30 — 40 RDR in einem Lauf zu erhalten. Zur Genauigkeit der RDR s. S. 530. 

Lauft eine Ameise geomenotaktisch in einem Winkel zur Schwerkraft, so 
wird der Lauf nicht gewertet, da, wie Vowlbs (1954) fand, Ameisen bei geomeno- 
taktischer Orientierung eine Laufrichtung, die um a" von der Schwerkraft abweicht, 
mit einer, die um 360 — x" von der Schwerkraft abweicht, verwechseln. Bei positiv 
oder negativ geotaktischen Laufrichtungen wird a = 360 — a, d. h., die Doppel- 
deutigkeit der moglichen, orientierten Laufrichtungen bei der RDR wird vermieden. 
Auf der Kreisscheibe sind im Abstand von 10° Radien aufgetragen. Die Lauf- 
richtung des Tieres in bezug auf die Schwerkraft laCt sich an Hand eines Radius 
ablesen, der an einer auBerhalb der Scheibe befindlichen, festen Marke genau 
senkrecht gestellt wird; auch das Kippen der Scheibe um 180° laBt sich durch Ein- 
stellen an der festen Marke genau durehfiihren. Wahrend es bei diesem Vorgehen 
sehr leicht zu erkennen ist, ob eine Ameise genau negativ oder positiv geotaktisch 
liiuft, miiBte man bei Auswerten der menotaktischen Laufe den Laufwinkel vor 
und nach dem Kippen genau messen, um sioher zu sein, daB der Lauf schwere- 
orientiert ist. Im iibrigen haben alle von mir gepriiften Ameisen viel haufiger eine 
negativ oder positiv geotaktische, als eine geomenotaktische Richtung eingeschlagen 
— insbesondere, wenn die Tiere durch Ausschaltungsoperationen J^ stark gescha- 
digt waren. Das mag darauf beruhen, daC, wie Jander (1957) gezeigt hat, die 
positiv oder negativ geotaktische Orientierung eine primar vorhandene Grund- 
orientierung darstellt, der sich die menotaktische Orientierung erst iiberlagert. 
Ob Arbeiterinnen von Formica positiv oder negativ geotaktisch reagieren, ist 
davon abhangig, ob sie in Heimkehr oder Auslaufstimmung sind (Jandbe 1957). 
Die iiberwiegende Mehrzahl meiner Ameisen, die ich in Gipsnestern hielt, zeigte 
negativ geotaktisch orientierte Laufe. Nur schwach geotaktisch gestimmte Tiere 
werden nach dieser Methode nicht mitbewertet, da sie auf das Kippen hin ihre 
Laufrichtung in unberechenbarer Weise andern. Das kommt jedoch fast nur 
bei nichtgeblendeten Normaltieren, die vollig ungestort sind, vor. 

Auf diese Weise laBt sich bei alien untersuchten Hymenopteren die 
Fahigkeit zur Schwereorientierung priifen. Beweiskraftig sind dabei 
alle positiven (orientierten) Befunde. Schwieriger ist die Bewertung 
der Tiere, die keine RDR zeigen. Sie konnten ja auch in anderer Weise 
als durch Ausschaltung der Schweresinnesorgane so gestort oder 
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geschadigt sein, dafi sie nioht nach der Schwerkraft orientiert laufen, 
obwohl sie dazu fahig waren. Versuche mit einer moglichst grofien 
Zahl von Tieren, Abwarten einer langeren Kompensationszeit und ver- 
schiedene Kontrollversuche (s. S. 504) ermoglichen es, die negativen 
Befunde mit groBer Sicherheit der gelungenen Ausschaltung der Schwere- 
sinnesorgane und nicht einer Allgemeinschadigung zuzuschreiben. 

Auch jede Moglichkeit der Orientierung nach dem roten Licht muB vermieden 
werden. Vorversuche ergaben, dalS Arbeiterinnen von Formica polyctena auf die ver- 
wendete roteLampe zulaufen k6nnen,wenn sie ihnen in 50 cm Entfernung auf einer 
horizontalen Laufflache als eitiziges Orientierungsmittel geboten wird. Das andert 
sich auch bei abgeschirmter Warmestrahlung nicht. Auch Abbot (1927) gibt an, daB 
Formica dakotensis rotes Licht wahrzunehmen vermag. Die symmetrische Anord- 
nung von zwei gleichstarken Rotlampen in 1 m Entfernung von der Laufflache 
schlieBt jedoch diese Orientierungsmoglichkeit fast voUstandig aus. Das betrifft 
zudem nur Tiere, bei denen ich aus besonderen Griinden, um auch ihre Orien- 
tierungsfahigkeit nach Licht zu priifen, auf das Blenden verzichtete. Die iiber- 
wiegende Mehrzahl der Versuche wurde mit Ameisen durchgefuhrt, denen mit 
roter Schellackfarbe samthche Augen dicht zugelackt waren und deren sichere 
Blendung auf folgende Weise gepriift wurde: Auf horizontaler Plache liefen die 
Tiere bei starker seitlicher Beleuchtung mit weiBem Licht unorientiert. DaB sich 
die Ameisen nach der Warmestrahlung der Leuchten orientierten, macht schon 
der letztbeschriebene Kontrollversuch unwahrscheinlich. Die Moglichkeit wurde 
aber auch noch in Versuchen ausgeschlossen, in denen die Warmestrahlen mit einer 
CuS04-L6sung abgeschirmt waren. 

Um die an den Gelenken befindlichen Bf. auf ihre Bedeutung fiir 
die Schwererezeption zu priifen, gibt es fiir den Verhaltensversuch 
grundsatzlich zwei Moglichkeiten. Man kann die Bf. (moglichst voU- 
standig) funktionsunfahig machen und dann die Orientierungsfahigkeit 
der Ameise priifen; oder man versucht die Bf. so zu reizen, dafi die 
Schwerkraft, nach der sich das Tier orientiert, aus einer anderen Rich- 
tung zu wirken scheint, als sie es wirklich tut. Nach letzterer Methode 
ging VowLES (1954) vor, indem er z. B. an die Fiihler der Ameise Eisen- 
spane klebte und sie dann in einem Magnetfeld aus ihrer natiirlichen 
Lage ablenkte. Die daraus resultierende Anderung der Orientierungs- 
richtung wertete er als Hinweis darauf, dafi an den Fiihlern die 
Schwererezeptoren liegen, die durch die Auslenkung der Fiihler gereizt 
wurden. Diese Methode ist jedoch nur dann zulassig, wenn feststeht, 
dafi nicht auch andere Krafte als die Schwerkraft normalerweise eine 
Auslenkung der Fiihler bewirken ; sonst ist nicht zu entscheiden, ob das 
Tier durch die Ablenkung der Fiihler im Magnetfeld eine ,,Pseudo- 
schwereorientierung" zeigt oder aber sich nach einer scheinbaren anderen 
mechanischen Kraft orientiert. Diese Bedingung ist vor allem bei den 
Fiihlern nicht erfiillt. Wie auf S. 538 ausfiihrlich dargestellt wird, 
nehmen die Ameisen auch die Richtung von Luftstromungen durch die 
Ablenkung der Fiihler wahr und orientieren sich mit ihrer HUfe danach. 
Eine Richtungsanderung nach magnetischer Ablenkung der Fiihler 
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besagt also durchaus noch nicht, daB Rezeptoren an den Fiihlergelenken 
zur Wahrnehmung der Schwerkraft dienen miissen. 

Aus diesem Grunde bediente ich mich stets der erstgenannten 
Methode zur Untersuchung der Funktion der Bf . Zur Ausschaltung der 
Bf. entfernte ich entweder die die Bf. tragenden Gelenkteile — dies ist 
moglich bei Fiihler-, Petiolus- und Gasterborstenfeldern — ; oder ich 
machte ein Funktionieren der Bf . dadurch unmoglich, daB ich die gegen- 
einander gelenkenden Teile festlegte. Dazu wurden sie mit Klebwachs, 
einer Mischung aus Bienenwachs und KoUophonium (etwa 3:1), mit 
einem Thermokauter verklebt. Das Verkleben ist bei alien Bf .-tragenden 
Gelenken, auBer den Coxa-Trochantergelenken moglich; verklebt man 
auch die letzteren, dann sind die Tiere laufunfahig. Die Ameisen wurden 
zur Verklebung nicht betaubt, da sie jede Narkose, selbst die mit COg, 
nur schlecht ertragen (Weir 1957, Ribbai^ds 1950, eigene Versuche). 
DaB die Gelenke wirklich festlagen, wurde in oft wiederholten Stich- 
proben unter dem Binokular bei lOOfacher VergroBerung iiberpriift. 
In einem Fall wurde ein Bf. durch Abbrennen der Borsten ausgeschaltet 
(s. S. 509). 

Da mit dieser Methode nicht nur die Bf., sondern auch andere, moglicherweise 
die Gelenkstellung kontroUierende Sinnesorgane funktionsuntiichtig gemacht 
werden, muB gezeigt werden, dal3 wirklich die Bf. die ausschlaggebenden Rezep- 
toren fUr die Gelenkstellung darstellen. Zu dieser Frage unternommene Versuche 
s. S. 508. 

Bei schrittweiser Ausschaltung der fiinf Gelenksysteme an Fiihlern, 
Hals, Petiolus, Gaster und Coxen sind zahlreiche Ausschaltungskombina- 
tionen moglich, die ich alle untersuchte. Die Ameisen ertragen diese 
Behandlungen erstaunlich gut. Selbst bei Festlegen aller, auBer den 
Beingelenken, laufen die Tiere noch — in Einzelfallen bis zu 14 Tagen, 
auch wenn sie keine Nahrung zu sich nehmen. Das Abschneiden der 
Fiihler, von dem Vowles meinte, es schadige die Ameisen zu sehr, wird 
leicht ertragen. Immer, wenn noch einige Tiere orientiert laufen, ist eine 
Orientierungsfahigkeit bei dieser Art der Ausschaltung bewiesen. Nur 
wenn bei einer Ausschaltungskombination unter sehr vielen Tieren gar 
keines mehr orientiert lauft, ist, nach Anwendung der zu beschreibenden 
Kontrollen, auf Orientierungsunfahigkeit, d. h. auf gelungene Ausschal- 
tung aller oder wenigstens der wichtigsten Schweresinnesorgane zu 
schlieBen. 

II. Qualitative Ergebnisse der Ausschaltung von Borstenfeldern 

In Tabelle 4 (S. 506) sind die untersuchten Ausschaltungskombina- 
tionen und ihre Auswirkungen auf die Schwereorientierung aufgefiihrt. 
Um die ausgeschalteten und die funktionsfahigen Gelenke pragnant 
bezeichnen zu konnen, werden dabei, wie auch in den folgenden Kapi- 
teln, folgende Abkiirzungen fiir die Gelenke gebraucht (Abb. 29): 




504 Hubert Maekl : 

F = Gelenke beider Fiihler (i/g F = Gelenke eines Fiihlers), H = Hals- 
gelenk, P = Thorax-Petiolusgelenk, G = Petiolus-Gastergelenk, C = 
Thorax-Coxagelenke aller drei Beinpaare = Cigs- 

Da die Troohantergelenke nicht ausschaltbar sind, ohne dafl die Ameisen ihr 
Laufvermogen verlieren, werden sie bei den Abkiirzungen der Ausschaltungsarten 
weggelassen. 1st einer der die Gelenke bezeichnenden Buchstaben eingeklammert, 
so ist das betreffende Gelenk festgelegt oder duroh Abschneiden eines Gelenkteils 
funktionsunfahig gemacht, d. h. seine Bf. sind ausgeschaltet. Um bei Gelenken, 
die sich sowohl festlegen, als auch durch Abschneiden ausschalten lassen, diese 
beiden Mogliclikeiten getrennt anzuzeigen, bedeutet das einfache Einklammern 
(P, G), daC abgeschnitten, ein Einklammern und Unterstreichen (P,G ), daB fest- 

geklebt wurde. Da kein 

If I y^ 1 ~x J Unterschied zwischen der Wir- 

kung des Abschneidens und 

des Festlegens der Fiihler be- 

steht, werden beide Moglich- 

keiten unter (F) gefiihrt. Bei 

C/1%23 sind nur die Procoxal- 

gelenke, bei Cj^/^a) dement- 

Abb. 29. Formica polyctena. An don Borstontelder sprechend Meso- und Meta- 

tragenden Gelenkon sind in Kastohon die tiir diese coxalgelenke festgelegt. Die 

Gelenke verwendeton Abkiirzungen eingetragen, letzteren sind nicht unabhangig 

^^' " ' voneinander ausschaltbar, da 

sie zu nahe beisammen liegen. 

Zeigen Ameisen einer Ausschaltungskombination wahrend der 
5 — 15 min dauernden Beobachtung wenigstens einmal einen orientierten 
Lauf mit mindestens 5 RDR, so ist die Orientierungsfahigkeit (+) der 
Ameisen bei einer solchen Ausschaltung nachgewiesen. Es kommt bei 
Ausschaltung von mehreren Gelenken vor, daB zwar die Mehrzahl der 
Versuchstiere orientierungsfahig ist, einzelne aber wahrend der ganzen 
Beobachtungszeit keine RDR zeigen: trotzdem ist damit gezeigt, daB 
diese Art der Ausschaltung eine Orientierungsfahigkeit nicht verhindert ; 
der Ausschaltungstyp ist als orientierungsfahig zu werten. Durch vor- 
sichtiges Verkleben liiBt sich auch das Auftreten solcher Tiere fast ganz 
vermeiden [Ausnahme: (FHPG)C, s. Tabelle 4]. 

In der Regel wurde nach der Ausschaltung bis zur Priifung auf 
Schwereorientierungsfahigkeit eine Stunde gewartet, um die erste Er- 
regung des Tieres abklingen zu lassen. Genauere Angaben Tiber das erste 
Auftreten der Orientierungsfahigkeit nach der Ausschaltung s. Abb. 40. 

Kontrollen. Um festzustellen, ob Tiere einer Ausschaltungskombina- 
tion, die unorientiert laufen, wirklich orientierungsunfahig oder nur durch 
die Ausschaltung allgemein zu stark geschadigt sind, wurden folgende 
KontroUversuche unternommen : 

a) Es wurde gepriift, ob Ameisen, die bei rotem Licht auf der verti- 
kalen Unterlage unorientiert laufen, auf der Vertikalen zu einer Orien- 
tierung nach weiBem Licht fahig sind. Fallt dieser Versuch positiv aus, 
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SO konnen durch die Ausschaltung weder die Lauffahigkeit noch nervose 
Instanzen so stark in Mitleidenschaft gezogen worden sein, dafi kein 
orientierter Lauf mehr moglich ware. Die Orientierungsunfahigkeit der 
gleichen Ameisen bei Rotlicht muB also auf einer Ausschaltung der 
Schweresinnesorgane beruhen. Der Versuch wurde mit einigen Exem- 
plaren von (FHPG)C, ,^ ,,, (FHPGC), (FHPGC) und (FHPGC) (BfG 
abgesengt, s. S. 509) durchgefiihrt : Sie konnten sich auf der senkrechten 
Laufflache nach dem Licht orientieren. 

b) Um zu zeigen, daB es nicht die betrachtliche Menge Klebwachs 
ist, die die unorientierten Tiere an ihrer Orientierung hindert, wurde 
bei Kontrolltieren Klebwachs an alien Gebieten des Korpers, in deren 
Nahe es bei dem Festlegen der Gelenke kommt, jedoch ohne die Gelenke 
zu blockieren angebracht: Die geblendeten Ameisen liefen tadellos 
orientiert. Dasselbe beweist auch der Vergleich von F(H PG C) = orien- 
tiert und (FHPGC) = unorientiert ; bei Abschneiden der Fiihler andert 
sich die Wachsbelastung der Tiere iiberhaupt nicht; trotzdem lauf en 
sie, wenn ihnen die Fiihler auch noch abgeschnitten werden, unorientiert. 

Laufen alle Versuchstiere einer Ausschaltungskombination unorien- 
tiert, so sind sie also wirklich unfahig, die Schwerkraft zu rezipieren. 

Die wichtigsten Ergebnisse. a) Arbeiterinnen von Formica, bei denen 
wenigstens noch eines der fiinf Gelenksysteme F, H, P, G, C frei ist, sind 
nach kurzer Zeit, meist schon nach hochstens 1 Std fahig, sich nach der 
Schwerkraft zu orientieren. Voraussetzung ist, daB die anderen Ge- 
lenke moglichst in oder nahe der Normalstellung verklebt werden 
(Ausnahme : F ; s. S. 535). Von den Coxalgelenken geniigen die der Mittel- 
und Hinterbeine zur Schwereorientierung, nicht aber die der Vorderbeine. 
Die Gelenke eines Fiihler s reichen zur Schwereorientierung aus. Die 
Bf. der Trochanteren geniigen nicht zur Schwereorientierung. 

b) Wird der Kopf nur leicht schief um die Korperhochachse verdreht 
festgelegt, so ist eine Schwereorientierung schon nach 1 Std moglich. 
Bei der Honigbiene ist das nach Lindaxjbb u. Nedel (1959) nicht mog- 
lich. Vielleicht wurde dabei keine ausreichende Kompensationszeit 
abgewartet. Die iibrigen Ergebnisse der Schief verklebungen werden 
auf S. 533 zusammen mit Kompensationserscheinungen besprochen. 

c) Abschneiden des Gasters wirkt genauso wie das Abschneiden 
von Gaster + Petiolus. Der kleine Petiolus ist also, wenn das normale 
Gastergewicht ihn nicht belastet, unfahig, mit seinen Bf. etwas zur 
Schwererezeption beizutragen. Aus diesem Grunde wurden die Kombina- 
tionen (F)HP(G)C, F(H)P(G)C, FHP(GC) und F(H)P(GC) nicht unter- 
sucht, da sie denen entsprechen, bei denen der Petiolus mit abgeschnitten 
wurde. Werden Petiolus und Gaster abgeschnitten, so laufen die Ver- 
suchstiere solange schwereorientiert, als von den anderen Gelenk- 
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Tabelle 4. Auf ihre Schwereorientierungsfahigkeit gepriifte Ausschaltungskombina- 
tionen von Formica polyctena. 
Angegeben sind die Bezeichnungen der Ausschaltungsarten (s. S. 504), die 
Zahl n der untersuchten Tiere, die Fahigkeit ( + ) oder Unfahigkeit ( — ), sich nach 
der Schwerkraft zu orientieren, die Wartezeit, die zwischen Ausschaltung und 
Eintreten der Orientierungsf ahigkeit verstreicht (bei Unorientierten : Zeit zwischen 
Ausschaltung und Priifung) und erganzende Bemerkungen. 



Bezeiohnung 


n 


Orion- 
tierungs- 
fahigkeit 


Wartezeit 

sta 


Bemerkungen 


FHPGC 


30 


+ 




Normaltiere 


{P)HPGC 


40 


+ 


wenige 
min 


Genauso: (F)HPGC; bei (F) wurden 
die Scapusstummel festgelegt 


P{H)PGC 


35 


+ 


1/ 


Kopf gerade festgelegt 


F(H)PGC 


10 


+ 




Kopf leicht schief festgelegt 


P(H)PGC 


10 


— 




Kopf sehr schief festgelegt 


F(H)PGC 


7 


+ 


24 


Kopf sehr schief festgelegt 
[s. auch (FH)PGC] 


FH(P)GC 


30 


+ 






FHP(G)C 


24 


+ 






FHP(G)C 


8 


+ 


1/ 


Fastgleich:FH(PG)C 


FHP(G)C 


6 


+ 




Borsten abgesengt 


FHPG(C) 


21 


+ 






(FH)PGC 


30 


+ 


1 


Kopf gerade festgelegt 


(FH)PGC 


10 






Kopf sehr schief festgelegt 


{FH)PGC 


11 


+ 


24 


Kopf sehr schief festgelegt 


(F)H(P)GC 


10 


+ 






(F)HP(G)C 


10 


+ 






(P)HP(G)C 








Fast gleich: (F)H(PG)C, s. dort 


(F)HPG(C) 


12 


+ 






F(HP)GC 


10 


+ 






F(H)P{G)C 


11 


+ 






r(H)P(G)C 








Fast gleich: F{HPG)C, s. dort 


F(H)PG(C) 


15 


+ 






FH(PG)C 


10 


+ 






FH(PG)G 


5 


+ 




Hinterleib stark zur Seite gebogen 
festgelegt 


FH(PG)C 


27 


+ 


1/ 




FH(P)G(C) 


10 


+ 






FHP(GC) 


11 


+ 






FHP(GC) 








Fast gleich: FH{PGG), s. dort 


{FHP)GC 


10 


+ 






(FH)P(G)C 
(FH)P(G)C 


10 

5 


+ 




Fast gleich: (FHPG)C, s. dort 


(FH)PG{C) 


14 


+ 






(F)H(PG)C 


10 


+ 






(F)H{PG)C 


25 


+ 


1/ 

/4 




(F)H(P)G(C) 


10 


+ 






(F)HP(GC) 


8 


+ 






(F)HP(GC) 








Fast gleich: (F)H(PGC), s. dort 


F(HPG)C 


10 


+ 




Oft schneUes Fiihlerkreisen 


F(HPG)C 


20 


+ 


(H)l, 

(PG)V4 


Fiihler meist steif gehalten 


F(HP)G(C) 


16 


+ 




Oft schneUes Fiihlerkreisen 


F(H)P(GC) 


10 


+ 




Manohmal Fiihlerkreisen 


F(H)P(GC) 








Fast gleich: F(HPGC), s. dort 


PH(PGC) 


10 


+ 


1 


Oft schneUes Fiihlerkreisen 
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Tabelle 4 (Fortsetzung) 



Bezeiclinung 


n 


Orien- 

tierumgs- 
fiihigkeit 


Wartezeit 
Std 


Bemerkungen 


FH(PGC) 


10 


+ 


(C)l, 

(PG) V4 




(FHPG)C 


53 


+ 


1 


Kopf und Abdomen gerade festgelegt. 
Erst bei starkerer Verdrehung (fast 
90«) RDR. Bei transversalem Stand 
obere Beine gedehnt. Erste RDR 
nach 48 min 


(FHPa)C 


10 


— 


(FH) 18, 
(PG)V4 


Kopf und Abdomen gerade festgelegt 


(FHPG)C 


10 


— 


1 


Kopf und Abdomen gleichsinnig ver- 
dreht festgelegt 


(FHPG)C 


5 


— 


24 


Kopf und Abdomen gleichsinnig ver- 
dreht festgelegt 


(PHPG)C 


5 


— 


48 


Kopf und Abdomen gleichsinnig fest- 
dreht festgelegt 


(FHPG)C 


10 


+ 


6 


Kopf und Abdomen gegensinnig ver- 
dreht festgelegt 


(FHPG)C(i,2 3 


20 


+ 


1 




{FHPG)Ci<2 3, 


15 


— 


40 


Phototaxis auf Vertikaler ungestort 


{FHPG)C 


100 


+ 


(FH) 15, 
(PG) V4 ■ 


Von 100 Tieren nur 23 orientierungs- 
fahig. Bei Unorientierten Photo- 
taxis ungestort 


{FHP)G(C) 


23 


+ 


1 




(FHPGC) 


43 





48 


BfG abgesengt. Phototaxis ungestort, 
s. auch (FHPGC) 


(FH)P(GC) 


23 


+ 


1 




(FH)P(GC) 


3 


+ 


1 




(PH)P(GC) 


5 




(FHC)24, 
(G) V4 


Fastgleich: (FHPGC) 


{F)H(PGC) 


10 


+ 


1 




(F)H(PGC) 


5 


+ 


(FC) 1, 
(PG)V4 


Dreimal nach Kippen Annehmen der 
neuen Richtung 


F(HPGC) 


13 


+ 


1 


Oft schnelles Fiihlerkreisen 


V2F(HPGC) 


30 


+ 


1 


Anfangs Manegebewegungen, meist 
zur verletzten Seite. Fiihlerkreisen. 
Ein Oder zwei freie Scapus- bzw. 
ein Oder zwei freie Pedicellusgelenke 
geniigen nicht 


F(HPGC) 


10 


+ 


(HC) 1, 
(PG)V4 


Sechsmal nach Kippen Annehmen der 
neuen Richtung 


(FHPGC) 


32 


— 


48 


Phototaxis ungestort 


(FHPGC) 


43 


— 


48 


BfG abgesengt; Phototaxis ungestort 


(FHPGC) 


24 


— 


(FHC)48, 
(PG)V4 


Phototaxis ungestort 



systemen F, H, C wenigstens noch eines frei ist. Die eingehende Analyse 
dieser Ergebnisse erfolgt bei der Besprechung der Kompensation 
(s. S. 531). 

d) Dauernd unorientiert sind von den Ameisen mit in Normal- 
stellung verklebten bzw. abgeschnittenen Gelenken alle, die keines der 
fiinf Bf.-tragenden Gelenksysteme F, H, P, G, C mehr frei haben, solche 

Z. vergl. Physiol. Bd. 45 34 
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mit nur mehr freien Procoxalgelenken und Versuohstiere, deren Fiihler, 
Hals und Coxen festgelegt und deren Hinterleib abgeschnitten wurde. 

Die Ergebnisse der Versuche mit abgesengtem BfG werden im 
nachsten Abschnitt besprochen. 

Damit sich also die Arbeiterinnen von Formica polydena nach der 
Schwerkraft orientieren konnen, muB mindestens eines der fiinf Gelenk- 
systeme an Fiihlern, Hals, Petiolus, Gaster und Coxen frei und beweglich 
sein. Das sind Gelenke, die zur KontroUe ihrer Stellung Bf. tragen. Es 
ist daher sehr wahrscheinlich, daB es die Bf. sind, die der Schwere- 
rezeption dienen. 

Rezeptoren an den Fiihlergelenken sind zweifelsohne ebenfalls zur Sohwere- 
rezeption befahigt. Jedoch sind sie auf keinen Fall die einzigen oder auch nur die 
wichtigsten Schweresinnesorgane der Ameisen. 

III. Sind Spannungsrezeptoren der an den Gelenken angreifonden 
Muskulatur die Schwererezeptoren ? 

Die bis jetzt mitgeteilten Ergebnisse besagen eigentlich nur, daB die 
Schwererezeptoren von Formica an den Fiihler-, Hals-, Petiolus-, Gaster- 
und Coxengelenken liegen. Es ist aber nicht zwingend bewiesen, daB 
nicht auBer den Bf . auch andere an den Gelenken gelegene Rezeptoren 
deren Stellung wahrnehmen. 

Fiir die Fiihlergelenke ist es sogar ziemlich sicher, dafi das Johnstonsche Organ 
Abbiegungen der Geifiel gegen den Pedicellus und damit auch den Fiihiersohaft 
rezipiert. Experimentell konnte ich das Johnstonsche Organ nicht getrennt von 
den BfFp untersuohen. Es geniigt allerdings fiir die Schwererezeption nicht, daB 
das Gelenk zwischen Scapus und Geifiel frei ist, wenn daneben das Gelenk zwisohen 
Scapus und Kopf blockiert ist. Zur Schwererezeption mufi also das Scapusgelenk 
hinzukommen. Andererseits geniigt auch dieses allein nicht zur Wahrnehmung 
der Schwerkraftrichtung; die Rezeptoren zwischen Schaft und Geifiel miissen auch 
intakt sein. Und von diesen letzteren Rezeptoren scheint mir das Johnstonsche 
Organ sehr viel wichtiger zu sein, als die wenigen Borsten des BfFp. Soweit die 
Fiihler. 

Fiir die Gelenke H, P, G, C kommen auBer den Bf . fiir die Kontrolle 
der Gelenkstellung nur Spannungsrezeptoren in den an den Gelenken 
ansetzenden Muskeln in Frage, was z. B. Baenes (1929, 1930) ange- 
nommen hat. DaB Spannungsrezeptoren bei Insekten vorkommen, 
bewiesen Lowbnstein u. Finlayson (1955, 1958) an Lepidopteren- 
raupen. Um zu priifen, ob Spannungsrezeptoren bei der Schwere- 
rezeption eine RoUe spielen, sind zwei Wege gangbar: 

Erstens kann man versuchen, die Bf. eines Gelenkes auszuschalten 
ohne die Beweglichkeit des Gelenkes zu beeintrachtigen oder etwaige 
Spannungsrezeptoren der Muskeln zu schadigen. 

Dazu konnte man z. B. den vom Bf. abfiihrenden Nerven durchtrennen, wie 
es LlKDAtTBB u. Nedel bcim Nackenorgan der Honigbiene gelungen ist. Das 
ist aber bei Formica nicht moglich, da die Gelenkhaute in Nahe der Bf . vom Skelet 
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zu gut abgedeckt sind. Auoh die Borsten abzurasieren ist mir an der lebenden 
Ameise nicht befriedigend gelungen. 

Jedoch war es moglich die Borsten des Bf G — das als einziges leicht 
zuganglich ist — , rait einer erhitzten Nadel abzusengen. An den spiiter 
abgetoteten Tieren wurde unter dem Binokular kontroUiert, daB wirklich 
alle Borsten entfernt waren. 

Zweitens kann man freibewegliche Gelenke, die keine Bf. besitzen, 
auf ihre Fahigkeit, einen schwereorientierten Lauf zu steuern, unter- 
suchen. Hierbei kann schon der Befund verwertet werden, daB die 
distalen Beingelenke, die bei den orientierungsunfahigen (PHPGC) 
noch frei sind, zwar von Muskeln bewegt werden, jedoch auBer den sehr 
sparlich ausgebildeten Trochanterfeldern keine Bf. besitzen. Sollten 
in diesen Muskeln Spannungsrezeptoren liegen, so konnen sie fiir die 
Schwereorientierung von keiner groBen Bedeutung sein. Bei Myrmiciden 
ist auBerdem, wie auf S. 492 besprochen wurde, zwischen Postpetiolus 
und Gaster ein freibewegliches Gelenk vorhanden, an dem zwar Muskeln 
ansetzen, das aber keine Bf. tragt. Damit sind die geforderten Voraus- 
setzungen geschaffen und man kann an Myrmiciden priifen, ob dieses 
Bf.-freie Gelenk zur Schwereorientierung dienen kann. 

a) Absengcn des BfG von Formica [Abkiirzung: (G).] FHP(G)C: Nur das BfG 
ist abgesengt; die Versuchstiere lauf en sofort tadellos orientiert; ihr Gaster ist 
atikv normal beweglich. 

(FHP)G{C): Die Ameisen laufen nach 1 Std orientiert. 

(FHPUC) : Versuchstieren, die nach dem Verkleben von F, H, P, C orientiert 
liefen, wurde das BfG abgesengt und sie wurden bis zu 48 Std nach dem Absengen 
auf ihre Orientierungsfahigkeit gepriift : Alle 43 Tiere blieben unorientiert. 

(PH)P{GC): Ameisen dieser Ausschaltungsart laufen sofort tadellos orientiert. 
Das Absengen des BfG, das sich sehr nahe an P abspielt, sohadigt dessen Funktion 
also nicht. 

Wird mit der heiBen Nadel in der Nahe des BfG langere Zeit das Skelet beruhrt, 
ohne aber die Borsten zu verbrennen, so laufen die Tiere orientiert wie Unbehandelte. 
Das wurde am Ausschaltungstyp (FHP)G(C) gepriift. 

b) Versuche mit Messor barbarus (Myrmicidae). Diese Ameisen stammten 
aus der Nahe von Granada, Spanien; sie wurden fiir die Versuche geblendet. Pp: 
Postpetiolus- Gastergelenk. 

FHPGPpC: Normaltiere laufen tadellos schwereorientiert. 

(FH)P(GPpC): Sohwereorientierungsfahig nach V2 Std (m = 5). 

(FHP)GPp(C): Sohwereorientierungsfahig nach 5 Std (n = 10). 

(FHPGPpC): Auch nach 24 Std nicht orientierungsfahig {n = 15). 

(FHPG)Pp(C): Bleibt nur noch das Postpetiolusgelenk frei, das kein Bf. 
tragt, so laufen die Versuchstiere bis zu 48 Std nach der Verklebung unorientiert 
(» = 28). 

Das Ergebnis dieser zwei Versuchsreihen ist, daB Gelenke, deren Bf. 
abgesengt wurden oder die von vorneherein keine Bf . tragen, nicht zur 
Schwereorientierung dienen konnen. Die Bf . sind also fiir die Schwere- 
rezeption notig. 

34* 
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Es kann sein, daB auch Spannungsrezeptoren der Muskeln, soweit 
sie vorhanden sind, bei der Schwererezeption mitwirken. Allein geniigen 
sie dafiir keinesfalls. Das bestiitigt auch noch der auf S. 509 beschriebene 
Vergleich der Fiihler von Messor und Formica, die sich nicht in der 
ansetzenden Muskulatur, wohl aber in der Anlage der Bf. und, wie zu 
zeigen sein wird, auch in der Leistungsfahigkeit fur die Schwereorien- 
tierung unterscheiden. 

Wenn auch das Primat der Bf. fiir die Schwererezeption damit 
erwiesen ist, so sei doch noch einmal darauf aufmerksam gemacht, daU 
es nicht ausgeschlossen ist, daB auBer dem Johnstonschen Organ und 
Muskelspannungsrezeptoren, die schon erwahnt wurden, auch noch 
andere Sensillen bei der KontroUe der Gelenkstellung mitwirken. Dafiir 
kamen vielleicht Sensilla campaniformia in Frage, die sich bei Formica 
an den Trochanteren und den Femora befinden. Jedoch ist ihr Beitrag 
zur Schwererezeption sicher unbedeutend, da sie bei den Tieren der 
Ausschaltungsart (FHPGC) nicht ausgeschaltet, die Ameisen aber trotz- 
dem nicht orientierungsfahig sind. 

IV. Quantitative Untersuchungen uber die Bedeutung der einzelnen 
Gelenke Ittr die Schwereorientierung 

Nachdem nun gezeigt ist, daB die Bf . an den Gelenken bei Formica 
der Schwererezeption dienen, interessiert weiter die Frage, welches 
Gewicht den einzelnen Gelenken (Bf.-Systemen) bei der Gesamtorien- 
tierungsleistung des Tieres zukommt. Dazu ist es notig, Methoden zu 
entwickeln, die es gestatten, die Orientierungsleistung von Normaltieren 
mit der von Tieren verschiedenen Ausschaltungsgrades quantitativ zu 
vergleichen. Da es weiterhin durchaus moglich ist, daB die einzelnen 
Systeme verschieden stark rezeptorisch tatig sind, je nachdem, ob die 
Ameise an einer senkrechten Flache oder auf einer schiefen Ebene 
geringen Neigungswinkels lauft, mussen die angewandten Methoden 
auch zwischen diesen zwei MogHchkeiten zu unterscheiden erlauben. 
Es bieten sich unter Beachtung dieser Voraussetzungen folgende Metho- 
den fiir eine quantitative Untersuchung der Bedeutung der Gelenke 
fiir die Schwereorientierung an: 

1. Die Bestimmung des Neigungswinkels einer schiefen Ebene, bei 
dem die Tiere gerade noch nach der Schwerkraft orientiert laufen konnen. 

2. Das Ausmessen der Spurenliinge (s. S. 513) von Tieren verschie- 
denen Ausschaltungsgrades, die auf einer senkrechten Unterlage nach 
der Schwerkraft orientiert laufen. 

Diese Methoden sind zusammen gut geeignet, die extremen Lei- 
stungen der beiden obengenannten TeUfunktionen der Schwereorien- 
tierung zu erfassen. 
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Bei zwei Ausschaltungstypen — FHPGC und F(HPGC) — wurden 
auch die Spurenlangen auf der Vertikalen mit denen auf der schiefen 
Ebene geringer Neigung verglichen (s. S. 519). 

1. Die Bestimmung des Grenzwinkels der Orientierungsfdhigkeit 
auf der scMefen Ebene 

Auf einer Unterlage, die verschieden steil gestellt werden kann, 
liegt eine Kreisscheibe, die um ihre senkrechte Achse verdrehbar ist 
(Abb. 30). Der Winkel e, um den die Laufflache uber die Horizontale 




Abb. 30 Abb. 31 

Abb. 30. Versuohsanordnung fiir die Gronzwlnkelbestimmungen auf der schiefen Ebene, 
schematisch. Die Neigung s des Grundbrottes iiber dem horlzontalen Bodenbrett 1st von 
» bis 90 » verstellbar. Auf dcm Grundbrett liegt als Laufflache filr die Ameisen eine Kreis- 
scheibe, die um die angegebone Achse naoh reohts und links verdreht werden kann 

Abb. 31. Erklarung der am Korper K auf einer schiefen Ebene angroUenden Krafte 
(s. S. 512). G Gcwioht von K; S, D Kraftckomponenten des Gewlohtes. s Neigungswlnkel 

der schiefen Ebene 



geneigt ist, wird auf ^2" genau abgelesen. Die Ameisen verschiedener 
Ausschaltungsart werden bei senkrechter Stellung der Laufflache (e = 90") 
auf die Kreisscheibe gesetzt und es wird gewartet, bis ein schwere- 
orientierter Lauf eintritt. Die Tiere sind stets geblendet. Wahrend 
das Versuchstier orientiert nach oben lauft, wird die Laufflache gesenkt 
und die Kreisscheibe verdreht: Das orientierte Tier zeigt eine RDR 
in die alte Richtung nach oben. 

Senkt man, auf diese Weise die Schwereorientierung kontrollierend, 
die Scheibe immer weiter, so gelangt man zu einem Grenzwinkel e^, 
von dem ab man bei weiterem Senken der Laufflache keinen gerad- 
linigen Lauf und keine RDR mehr erhalt. Die Ameise kann eine geringer 
als £(," geneigte Flache nicht mehr von der Horlzontalen unterscheiden. 
Es ist zu vermuten, daB Eq um so kleiner ist, je mehr Gelenke an einem 
Tier funktionsfahig sind. e^ kann als MaB fiir die Fahigkeit der freien 
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Gelenke verwendet werden, bei geringem Scherungsanteil der Schwer- 
kraft die Richtung, in der diese Scherkraft wirkt, noch erkennen zu 
konnen. 

Auf der schiefen Ebene iibt ein Korper vom Gewicht O eine Kraft aus, die sich 
in eine senkreoht zur Ebene gerichtete Druckkomponente D und eine Scherungs- 
komponente S zerlegen liiBt, die parallel zur Ebene wirkt (Abb. 31). Dabei ist S 
dem Sinus des Neigungswinkels e der Ebene proportional. Zum Erkennen einer 
bestimmten Richtung im Schwerefeld ist fiir die Ameisen sicherlich vor allem die 
Asymmetrie der Bf.-Reizung wichtig, die dadurch zustande kommt, daC die 
Scherkraft die beweglichen Korperteile verlagert. Nur bei genau positiv oder 
negativ geotaktischer Einstellung des Tieres hat sie auch — je nach dem Steilheits- 
grad der schiefen Ebene — verschieden starke symmetrische Verlagerungen der 
KorperteUe gegenuber ihrer Lage an einem Tier, das auf horizontaler Unterlage 
steht, zur Folge. Diese Auswirkungen der Scherkraft miissen um so geringer sein, 
je flacher die Laufflache steht, da, S >-^ sin e ist. 

AUe Tiere, bei denen Verklebungen oder andere Operationen vorgenommen 
wurden, wurden grundsatzlich 24 Std nach diesen Operationen gepriift; zu dieser 
Zeit ist die Kompensation von Operationsschaden abgeschlossen {s. S. 531). Als 
einzige Ausnahme wurde PH(PG)C nach nur 3 Std Wartezeit gepriift, da nur sehr 
wenige Tiere langer leben; ganz selten konnte diese Ausschaltungskombination 
nach 24 Std getestet werden. Aul3erdem wurden einige Dauerbeobachtungen von 
der Operation ab durchgefiihrt, die gesondert beschrieben werden (s. S. 532). 

Fiir jede Ausschaltungskombination wurden meist 20 Tiere auf ihre Grenz- 
winkel hin gepriift. Die statistisch gegeneinander gesicherten Mittelwerte der 
20 Grenzwinkel wurden dann verghchen. 

Die statistische Sicherung erfolgte mit dem <-Test nach Pataxj 
(1943)1. 

Die Ergebnisse der Grenzwinkelbestimmung (Tabelle 5) werden 
gemeinsam mit den Ergebnissen der Spurenvermessung auf S. 514 
beschrieben . 

2. Spurenvermessung von Tieren verschiedenen Ausschaltungsgrades, 
die auf der vertikalen Laufflache laufen 

LaCt man die Versuchstiere auf einer Unterlage aus Filtrierpapier, das iiber 
eine Holzfaserscheibe gespannt ist, laufen, so kann ihre Spur aufgezeichnet werden, 
indem man ihnen vorsichtig mit dem Bleistitt folgt. Diese Methode ist der iiber- 
legen, bei der die Ameise ihre Spur auf einer mit Lycopodiumpulver bestreuten 
Flache hinterlaBt, da sie, nachdem man sie auf das Laufbrett gesetzt hat, meist 
einige Zeit umherkreist, ehe sie einen orientierten Lauf aufnimmt. Auf der Lyco- 
podiumflache entsteht dabei ein verschlungenes Spurenmuster, dessen genaue 

1 Verwendete Formeln: 



S]) ^B ' n-{-l — 2 \ n I 

D Differenz der Mittelwerte x und y, s-q mittlere Abweichung von D; n und I Zahl 
der MeBwerte der Stichproben. Fiir P< 0,0027 ist die Differenz als gut gesichert 
angenommen. 

Fiir seinen Rat bei der statistischen Bearbeitung der Ergebnisse danke ich 
Herrn Dr. D. Bieelein, Math. Inst. Univ. Miinohen. 
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Rekonstruktion nioht immer moglioh ist. Mit dem Bleistift folgt man von vorne- 
herein nur dann, wenn das Tier eindeutig schwereorientiert lauft. 

Um die Ameise im Lauf nicht zu storen, muB der Bleistift moglichst sacht iiber 
das Papier gle'ten. Schwierig ist das Vermeiden der Storung nur bei Normaltieren 
und einfachen Ausschaltungskombinationen, bei denen die Fiihler frei bleiben. 
Hochstwahrsoheinlich wird zwar das Folgen des Bleistiftes mit dem feinen Ersohiitte- 
rungssinn iiber die Subgenualorgane wahrgenommen, 
jedoch reagieren nur Ameisen mit unbeschadigten 
Fiihlern darauf mit Unterbrechen des Laufes und 
Angriff. Fiihlerlose Tiere fliehen verstarkt und 
Fluchtlaufe sind stets sehr genau nach der Schwer- 
kraft orientiert — sofern eine Lichtorientierung un- 
moglich ist; dies beschreibt auch Vowlbs (1954) 
bei Myrmica. Mit einiger Geduld gelingt es auch 
bei Normaltieren schwereorientierte Fluchtlaufe ab- 
zuwarten, die so heftig verlaufen, daC auch der dem 
Tier in etwa 2 — 3 cm Entf ernung f olgende Stif t nicht 
stort. Ein eventueller StSreffekt konnte nur auBer- 
ordentlich gering sein, denn die — storungsemp- 
findlichsten — Normaltiere durchlaufen 100 mm 
der mittleren Laufrichtung im Mittel mit 104 mm ( !) 
Spurlange (s. unten). Wenn also durch die Storung, 
die das Nachzeichnen verursachte, die Spur langer 
geworden war, so kann der bewirkte Storeffekt 
hochstens 1 — 2% betragen, was beinahe innerhalb 
der Fehlergrenzen liegt. 

DaB eine geringere Fluchttendenz der Versuchs- 
tiere hoheren Ausschaltungsgrades deren Spuren 
gewundener werden laBt, ist unwahrscheinlich, da 
auch voUig ungestort laufende Normaltiere sehr 
gerade, durch Beriihrung stark gestorte Ameisen 
hoheren Ausschaltungsgrades aber trotzdem sehr 
gewunden laufen. Weitere Argumente gegen diese 
Moglichkeit s. S. 518. 

Beim Nachzeichnen nicht vermeidbare Ab- 
weichungen von der wirklichen Laufspur haben 
zufallsmafiig einmal etwas zu lange, das andere Mai 
etwas zu kurze Spurstiicke zur Folge und heben sioh 
deshalb gewiB weitgehend auf. 

Aufgezeichnet werden stets negativ geotaktische Laufe von Tieren, die 24 Std 
nach den Ausschaltungsoperationen gepriift werden. Besonderen Zwecken dienende 
Ausnahmen sind eigens gekennzeichnet. Nachdem dem orientiert laufenden Tier 
eine Weile nachgezeichnet wurde, wird wiederholt die Laufflache gekippt und die 
RDR werden kontinuierlich aufgezeichnet. Daraus laBt sich die Genauigkeit der 
RDR ablesen, was bei Normaltieren ausgewertet wurde (s. S. 530). 

Vorausgesetzt, daB alle Grelenke betatigt werden, soUte die Spur 
um so gerader sein, je mehr Gelenke frei sind, denn um so leiohter 
miiBte die Ameise Abweichungen von der ,,beabsichtigten" Richtung 
wahrnehmen. Mit zunehmender Zahl der ausgeschalteten Gelenke 
kann sowohl die Zahl der Abweichungen von der Hauptrichtung, als 
auch der Grad der jeweiligen Ahweichung zunehmen. Ein gemeinsames 



miftlere Laufrichtung 

FHPGC (rH)PGC 

Abb. 32. Zwei Aufzeidmungen 
der Lauf spurou von Arbeiterin- 
nen von Formica volyctena. 
FHPGC Normaltier; (FH)PGC 
Tier, dessen Hals- nnd Fubler- 
gelenke festgelegt sind. Ge- 
strichelt sind die Linien an- 
gegeben, die die staAsten 
Abweichungen von der Haupt- 
riclitung des Laufes verbinden. 
Die zwisclien diesen beiden 
Linien in derMitte verlauf ende, 
dritte Linie gibt die mittlere 
Laufrichtung an. Verld. 1 : 3 
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Maji jilr beide Erscheinungen gibt die Ldnge der Spur fiir eine Ldngen- 
einheit der miltleren Laufrichtung. 

Als mittlere Laufrichtung definiere ich die Mittellinie zwischen den, 
die auBersten Abweichungen von der beobachtbaren Hauptlaufrichtung 
verbindenden Geraden (Abb. 32). Die Hauptlaufrichtung ist immer 
dadurch vorgegeben, daB ich nur von solchen Laufen die Spuren auf- 
zeichne, die eindeutig negativ geotaktisch orientiert sind. Falle, in 
denen es unklar ist, ob das Tier nur von der — eigentlich angestrebten — 
negativ geotaktischen Richtung abwich, oder eine neue Einstellung der 
Laufrichtung zur Schwerkraft voUzog, wurden nicht gewertet. Als 
Langeneinheit der mittleren Laufrichtung wahlte ich 100 mm. Die Spur- 
lange wurde mit einem Kurvenmesser mit einer ungefahren Genauigkeit 
von ±1% gemessen. Es wurden jeweils moglichst viele 100 mm-Stiicke 
vermessen, nur bei wenigen Ausschaltungskombinationen muBte ich mich 
mit weniger als 20 MeBwerten zufrieden geben. Stets wurden mehrere 
Spuren von mehreren Tieren gleicher Ausschaltungsart vermessen. Fiir 
die statistische Sicherung gilt das beim Grenzwinkel Gesagte. 

3. Ergebnisse 
Die Werte der beiden beniitzten quantitativen Methoden sind nicht 
unmittelbar zu vergleichen, da sie verschiedene Parameter mit ganzlich 
verschiedenen MeBskalen messen. Um eine erste Vergleichbarkeit zu 
schaffen, wurden die Mittelwerte der Spurenlangen und die Mittelwerte 
der Grenzwinkel der einzelnen Ausschaltungskombinationen auf die 
Mittelwerte des Normaltieres bezogen. Mittlere Spurenlange: s; mitt- 
lerer Grenzwinkel e,, ; beim Normaltier : Snormai undegnor^al- Da Normal- 
tiere die beste Schwereorientierungsleistung zeigen, ist es wiinschenwert, 
fiir ^normal und £o normal die groBten Werte zu erhalten; daher wurden 
folgende auf die Normalwerte bezogene GroBen x^ bzw. x^ fiir Spuren 
bzw. Grenzwinkel der einzelnen Ausschaltungskombinationen berechnet : 

_ 100 ^nonnal . 100(90 — £„) 

S (yU £o nonoal) 

Bei den Spuren wird als Bezugswert genommen. Fiir die Grenz- 

winkel eignet sich 90 — Cq als Bezugswert, da es den Winkelbereich der 
schiefen Ebene angibt, iiber den ein Tier orientiert ist. Bei Normal- 
tieren (90 — eonormai) i^t er am groBten. 

Xg bzw. x^ einer Ausschaltungskombination besagt also, dafi diese Kombination 
soundsoviel Prozent der Leistung des Normaltieres zeigt. Jedooh sind auch Xg und 
x^ nur innerhalb der Spuren bzw. Grenzwinkel vergleichbar. Denn da man nicht 
behaupten kann, daB die Spurenlange mit dem Grad der Ausschaltung naoh der 
gleichen Beziehung zunimmt, wie der Grenzwinkel — beide Grofien sind ja in- 
kommensurabel — sind die Prozentwerte der Leistung nicht gleichzusetzen. Ver- 
glichen werden kann nur das Verhaltnis der Leistung einer Kombination A zu der 
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der Kombination B aus den Spurenwerten mit dem Verhaltnis beider Kombinationen 
aus den Grenzwinkelwerten. Zur Bildung dieser Verhaltnisse s. S. 519. 

Tabelle 5 gibt eine Zusammenstellung aller Ergebnisse aus den 
Spurenmessungen und den Grenzwinkelbestimmungen. Abb. 33 stellt 
die wichtigsten Ergebnisse graphisch dar. 

90 

80 

70 

60 \ 

50 

W 

30 

20 

ro 



| * | a[ I Ia I I I I I I I I I I I I I 

t ! ^ AJ 

A I : ^ 

• • • 



A^A 

A AA .AA 

! A aA 

A 

: A^r- 

A 

'A 

• •• 



to C3 <o to @i<o tBito^ioitoitoQiQ to to© la 



tir 



t< t^ii, i*_ k. ti. i< j<.j*j^u,^4^u, k,i<, u, {^^ 



Co to «o to to to to^ to to to to to to to to to to 

QiQi^ t3lt3itoito ta to to to to to toQi toit3it3i 

tUJjI-ltijtl^lCLlQ- <1- 1, tl, tV- Q- 1, <1-^5j5~(5j 
a; *: i; *; 5; a; *: a; 5; a; §§§§a; 1; a; a; 



Abb. 33. Die Schwereorientierungsleistuug versohiodcner Ausschaltungskombinationeu 
von Formica polyctena. A Die duroli Bestimmung dos Grenzwinlcels der Orientlerungs- 
fahigkeit auf der sohiofon Ebene lestgesteUten Mittelwerto. • die duroli Ausmessen der 
Spurenlange auf vertikaler Flaohe laufender Tiere festgestellten Mittelwerte. AUe Werte 
sind auf die Leistung des Normaltieres = 100 bezogen (s. S. 514). Ordinate: relative Lei- 
stungsfahigkeit einor auf der Abszisse angegebenen Aussohaltungskombination in Prozent 
der Leistung des Normaltieres. Die Zahlcn hinter den Bezeichnungeu der Ausschaltungs- 
kombinationen geben die Wartezeit in Stunden an (reohter Teil der Darstellung) 



Kontrollversuche. a) Fiir die Vermessung der Spurenldngen. Um 
abschatzen zu konnen, inwieweit nicht die Ausschaltung der Schwere- 
sinnesorgane, sondern die am Tier vorgenommenen Operationen die 
zunehmende Kurvigkeit des Laufes bewirken, wurden folgende Kon- 
troUen vorgenommen : 

FH(PG)C hat nach 24 Std eine mittlere Spurenlange s = 119 mm, x^ = 87,1. 
Diese Versuchstiere weisen also 87% der Leistung des Normaltieres auf. LaBt 
man sie nach der gleichen Wartezeit auf der vertikalen Laufflache naeh einer 
von oben her leuohtenden Lichtquelle orientiert laufen, so ergibt sioh ein s = 106 mm, 
Xg = 98,2. Der Unterschied zu derselben Aussohaltungsart im Dunlden ist gesi- 
chert, der zur Leistung des Normaltieres jedoch nicht. Die Ameisen laufen also 
— bei gleicher Aussohaltungsart und auf derselben Laufflache — um 11% besser, 
wenn sie sich nach dem Licht orientieren, als wenn sie sich, geblendet, nach der 
Schwerkraft orientieren miissen. Nach dem Licht orientiert laufen sie so gut wie 
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Tabelle 5. Die Schwereorientierungsleistung verschiedener Ausschaltungshomhina- 
tionen von Formica 'polyctena und Messor barbarus. 
Bezeiohnung der Kombinationen s. S. 504. Wartezeit: Zeit, die zwischen Aus- 
schaltung und Priifung verstriohen ist. s = mittlere Spurenlange fiir 100 mm der 
mittleren Laufrichtung, gewonnen aus n^ MeBwerten. e^ = mittlerer Grenzwinkel 
der Orientierungsfahigkeit, gewonnen aus n^ MeBwerten. x^ bzw. x^ : aus Spuren 
bzw. Grenzwinkel berechnete Leistung einer Ausschaltungskombination in 
Prozent der Leistung des Normaltieres (s. S. 514) 



Bezeiohnung 



Warte- 
zeit 
Std 


s 
mm 


»i 


£o 

Grad 


Mi 


90— £„ 
Grad 


% 


X, 

% 



Fufl- 
note 



FHPGC 

(F)HPGC 

F(H)PGC 

FH(P)GC 

FHP(G)C 

FHPG(C) 

F(HPGC) 

(F)H(PGC) 

(FH)P(GC) 

{FHP)G{C) 

(FHPG)C 

(FH)PGC 

FH(PG)C 

FH(PG)C 

FH{PG)C 

FH(PG)C 

(FH)PG(C) 

FH(PGC) 

FH(PG)C 

(FHPG)C(i,2 

VaFlHPGC) 

(FH)PGC 

(FH)PGC 

(FH)PGC 

FH(PG)C 

FH(PG)C 

(FHPG)C 

(PHPG)C 

(FHPG)C 

(FHPG)C 

(FHPG)C 

(FHPG)C 

(FHPG)C 

(FHPG)C 

(FHPG)C 

(FHPG)C 

(FHPG)C 

(FHPG)C 

(PHPG)C 

(FHPG)C 

(FHPG)C 

(FHPG)C 

(F)H(PGC) 

{F)H(PGC) 

VariHPGC) 



24 
24 
24 
24 
24 
24 
24 
24 
24 
24 
24 

3 
24 

3 
24 
24 
24 
(FH) 24 
24 
24 

1 
24 
40 
24 

3 

1 

3 

6 
12 
24 

48 
6 

(FH)V2 
(FH) 3 
(FH) 6 
(FH) 12 
(FH) 15 
(FH) 18 
(FH) 24 
(FH)48 

24 

24 

24 



104 
116 
120 
115 
111 
117 
206 
170 
201 
290 
275 
128 
121 
119 
117 

168 
141 
400 
330 
210 

unor. 
167 
136 
106 
132 

unor. 
530 
395 
330 
285 
275 
270 
510 

unor. 

unor. 

unor. 

unor. 
570 
505 
400 
385 
170 
108 
255 



Formica polyctena 

72 

29 

31 

39 

47 

43 

33 

33 

36 

25 

20 

43 

20 

23 

45 



26 

25 

7 

15 

32 

20 

22 

9 

14 

10 

20 

5 

5 

6 

6 

20 

6 

13 

20 

20 

15 

11 

4 



33 
12 
19 



3,5 


21 


86,5 


100 


100 


6 


21 


84 


97,1 


89,9 


11 


20 


79 


91,3 


87,0 


10 


20 


80 


92,4 


90,4 


6 


20 


84 


97,1 


93,6 


10 


20 


80 


92,4 


88,7 


28 


20 


62 


71,6 


50,4 


20 


20 


70 


80,9 


61,1 


23 


20 


67 


77,4 


51,6 


33 


20 


57 


65,8 


35,8 


25 


17 


65 


75,1 


38,0 


19,5 


20 


70,5 


81,5 


81,3 


10,5 


21 


79,5 


91,8 


86,3 


10 


20 


80 


92,4 


87,1 


22,5 


20 


67,5 


78,6 


89,2 


21 


8 


69 


79,4 


— 


22 


20 


68 


78,6 


62,0 


12 


20 


78 


90,1 


73,6 


— 


— 


— 


— 


26,1 


31 


20 


59 


68,2 


31,5 


28 


20 


62 


71,6 


49,4 


z 











62,3 


— 


— 


— 


— 


76,2 


— 


— 


— 


— 


98,2 


— 


— 


— 


— 


79,0 


39 


20 


51 


58,9 


19,7 


33 


20 


57 


65,8 


26,3 


29 


20 


61 


70,5 


31,7 


27 


20 


63 


72,7 


36,4 


25 


17 


65 


75,1 


38,0 


26 


15 


64 


73,9 


38,3 


— 


— 


— 


— 


20,4 


— 


— 


— 


— 


18,7 


— 


— 


— 


— 


20,5 


— 


— 


— 


— 


26,1 


— 


— 


— 


— 


26,9 


20 


20 


70 


80,9 


61,1 


— 


— 


— 


— 


96,7 


30,5 


20 


59,5 


68,7 


40,4 



Schweresinnesorgane bei Ameisen und anderen Hymenopteren 



517 



Tabelle 5 (Portsetzung) 





Warte- 


















Bezelclinung 


zeit 


s 


Til 


eo 


n. 


90— e. 


a-e 


X, 


FuB- 

HOtc 




Std 


mm 




Grad 




Grad 


% 


% 




VaFiHPGC) 


24 


210 


32 


28 


20 


62 


71,6 


49,4 


8 


(P)HPGC 


1 


— 


— 


11 


20 


79 


91,3 


— 




(F)HPGC 


3 


— 


— 


8 


20 


82 


94,7 


— 




(P)HPGC 


6 


— 


— 


6,5 


20 


83,5 


96,5 


— 




(F)HPGC 


24 


116 


29 


6 


21 


84 


97,1 


89,9 




r{H)PGC 


1 


— 


— 


18 


20 


72 


83,2 


— 




P(H)PGC 


3 


— 


— 


14 


20 


76 


87,8 


— 




P(H)PGC 


6 


— 


— 


11 


20 


79 


91,3 


— 




r(H)PGC 


24 


120 


31 


11 


20 


79 


91,3 


87,0 




rH(PG)C 


1 


— 


— 


14 


20 


76 


87,8 


— 




rH(PG)C 


2 


— 


— 


12,5 


15 


77,5 


89,5 


— 




rH(PG)C 


3 


121 


20 


10,5 


21 


79,5 


91,9 


86,3 




rH(PG)C 


24 


119 


23 


10 


20 


80 


92,4 


87,1 




KontroUe 


24 


— 


— 


6 


10 


84 


97,1 


~ 


9 



Messor barbarus 



~ 


106 


43 


3,5 


20 


86,5 


100 


100 


24 


121 


27 


8 


20 


82 


94,7 


87,0 


24 


187 


24 


21,5 


19 


68,5 


79,1 


56,4 



FHPGPpC 

(F)HPGPpC 

F(HPGPpC) 



1 Normaltiere. 

^ Kopf stark verdreht festgelegt. 

^ Nach Licht orientiert. 

* Hinterleib stark verdreht festgelegt. 

^ Kopf und Hinterleib gegensinnig ver- 
dreht festgelegt. 

* Petiolus und Gaster wurden ^4 Std 

vor der Priifung abgeschnitten. 



' 1 Fiihler vor einer knappen Viertel- 

stunde abgeschnitten. 
* 1 Fiihler zusammen mit der Verkle- 

hung (vor 24 Std) abgeschnitten. 
' An alien KorperteUen Wachs befestigt ; 

die Gelenke sind aber dabei freige- 

blieben. 



Normaltiere, das Festlegen von Petiolus und Gaster hat keinen signitikant schadi- 
genden Effekt. Dies gilt fiir mittelschwere Ausschaltungen. 

Als Kontrolle fiir schwere Ausschaltungen diente (F)H(PGC). Ge- 
blendet haben diese Tiere nach 24 Std ein s = 170 mm, x^ = 61,1. Auf 
der Vertikalen nach Licht orientiert nach gleicher Wartezeit : s = 108 mm, 
Xg = 96,7. Sie laufen zwar signifikant schlechter als Normaltiere; im 
Verhaltnis zu dem s von Schwereorientierten spielt jedoch diese Ver- 
schlechterung um 3,3% gegeniiber den Normaltieren keine Rolle. In 
ihrer Ausvi'irkung auf die Laufqualitat ist die Allgemeinschadigung 
selbst bei dieser schweren Ausschaltung geringfiigig, wenn man sie mit 
der Wirkung vergleicht, die der Verlust der Schweresinnesorgane mit 
sich bringt. 

^) Kontrollen fiir die Orenzwinkelhestimmung. Es wurden zum Ver- 
gleich mit Ameisen, denen vier Gelenke ausgeschaltet waren, Tiere auf 
der schiefen Ebene gepriift, denen sehr viel Wachs an alien betreffenden 
Gelenkteilen angebracht wurde, ohne jedoch die Gelenke festzulegen. 
Die Tiere liefen fast normal. Ihr e^ nach 24 Std war 6", x^ = 97,1. Der 
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Unterschied zu Normaltieren ist zwar gesichert, ist aber so gering, 
daB er fiir die Kombinationen mit drei oder vier ausgeschalteten Ge- 
lenken, fiir die diese Kontrolle gilt, nicht ins Gewicht fallt. 

Diese Versuche vermogen auch den Einwand, eine geringere Flucht- 
tendenz der Ameisen hoheren Ausschaltungsgrades verursache ihren 
gewundenen Lauf, zu entkraften. Denn bei Einschalten des Lichtes 
diirfte sich die Fluchttendenz der Versuchstiere wohl kaum plotzlich 
so stark vergroBern, daB ihre Laufspuren nun fast gerade sind. AuBer- 
dem wird die folgende Besprechung der Ergebnisse zeigen, daB die aus 
den Spuren ermittelte Leistung in ahnlicher Weise mit wachsendem 
Ausschaltungsgrad abnimmt, wie die aus Grenzwinkeln ermittelte. Bei 
der Grenzwinkelbestimmung spielt aber die Fluchttendenz gar keine 
RoUe. 



i. Diskussion der Ergebnisse 

a) Normaltiere lauf en die 100 mm der mittleren Laufriohtung in 
durchschnittlich 104 mm Spurlange. Sie konnen sich auf einer schiefen 
Ebene von nur 3,5" Neigung noch nach der Schwerkraft orientieren 
(Extremwerte s. S. 530). Auf diese Normalwerte werden, wie oben 
ausgefiihrt, die Leistungen der verschiedenen Ausschaltungstypen 
bezogen. 

Zur Beantwortung der Frage, welche Bedeutung den einzelnen 
Gelenken und ihren Bf . bei der Schwereorientierung zukommt, sind vor 
allem zwei Versuchsgruppen genau zu analysieren. Bei der ersten wird 
der Aus fall der Leistungsfdhigkeit gegeniiber der des Normaltieres be- 
trachtet, der auf das Ausschalten eines Gelenkes hin auftritt [(F)HPGC, 
F(H)PGC, FH(P)GC, FHP(G)C, FHPG(C)]. Bei der zweiten betrachtet 
man die Leistungsfdhigkeit, die ein Gelenk allein hesitzt [(F(HPGC), 
(F)H(PGC), (FH)P(GC), (FHP)G(C), (FHPG)C)]. 

b) Ausschaltungskombinationen, bei denen nur ein Gelenk ausge- 
schaltet ist. 



Ausschaltungsart . 
Xg ( Grenzwinkel) . 
Xg (Spuren) . . . 



(P)HPGC 
97,1 
89,9 



F(H)PGC 
91,3 

87,0 



FH{P)GC 
92,4 
90,4 



FHP{G)C 
97,1 
93,6 



rHPG{C) 
92,4 

88,7 



Sicherung der Unterschiede : 

Grenzwinkel: AUe Mittelwerte sind gesichert von dem Mittelwert des Normal- 
tieres verschieden. (F) und (G) sind gesichert von (H, P) und (C) unterschieden. 
(H) ist nicht gesichert von (P) und (C) unterschieden. 

Spuren: AUe Mittelwerte sind gesichert vom Mittelwert des Normaltieres 
verschieden. (F) ist nicht gesichert von (H, P) und (C), zweifeUiaft gesichert von 
(G) (P= 0,01) unterschieden. (H) ist gesichert von (G), zweifelhaft gesichert von 
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(P) {P = 0,12), ungesichert von (C) unterschieden. (P) ist zweifelhaft gesichert 
von (G) (P = 0,011), ungesichert von (C); (G) schwach gesichert von (C) (P = 
0,008) unterschieden. 

Nach dem Grad der Schadigung laBt sich bei den Versuchen mit 
nur einem ausgeschalteten Gelenk f olgende Reihenfolge aufstellen : 

Grenzwinkel H = P = C>F=G 
Spuren H = C = F = P^G 

Wie man sieht, liegen die x-Werte fvir die einzelnen Gelenke recht 
nahe beisammen; wird also nur ein Gelenk ausgeschaltet, dann ist die 
Schadigung, unahhdngig davon, welches Gelenk ausgeschaltet wurde, unge- 
fdhr gleich groji. Noch deutlicher wird diese Tatsache, wenn wir den Xg- 
bzw. den a;^-Wert von (F)HPGC als Einheit wahlen, auf die die a;-Werte 
der anderen Kombinationen bezogen werden. Das ist schon deshalb 
notig, weil nur solche Verhaltniswerte Vergleiche zwischen Grenzwinkel 
und Spuren zulassen. Damit das Gelenk, dessen Ausschaltung die groBte 
Schadigung bewirkt [namlich (H)] in der Vergleichsskala den groBten 

Wert erhalt, setze ich = 1 . Dieses Verf ahren des Vergleiches zwischen 

Grenzwinkel und Spuren beruht letzten Endes auf der Annahme, daB 
das Gelenk, dessen a;-Werte man als Bezugseinheit wahlt, auf der Verti- 
kalen und nahe der Horizontalen fiir die Schwererezeption das gleiche 
ieistet. Dafiir scheint F am geeignetsten. Am Fiihler kann man vom 
Bau her keine Vorzugsrichtung fiir die Schwererezeption erkennen, bzw. 
man kann sich keine Lage im Raum denken, bei der die BfF maximal 
gereizt wiirden. Da ahnliche G«dankengange auoh fiir H angestellt 
werden konnten, errechnete ich die Verhaltniswerte auch fiir x^ als 
Bezugswort — Abb. 34 und 35 rechts — ; an den Ergebnissen andert 
das kaum etwas. 

Um zu zeigen, daB die Fiihler wirklich auf der Vertikalen und nahe 
der Horizontalen nahezu dasselbe zur Gesamtschwereorientierungs- 
leistung beitragen, wurde durch die Messung der Spurenlangen das 
Verhaltnis der Leistung von Normaltieren zu der von F{HPGC) auf der 
Vertikalen (namlich 100:50,4 s. Tabelle 5) mit dem Verhaltnis der 
Leistungen derselben Tiere auf der schiefen Ebene verglichen. Die 
schiefe Ebene stand dabei um 5" steiler, als dem Grenzwinkel des 
jeweiligen Typs entsprach [FHPGC: 3,5 + 5 = 8,5"; F(HPGC): 
28 -|- 5 = 33"]. Die Mittel der gemessenen Spurlangen betrugen 
dabei fiir FHPGC 135 mm {n =16) und fiir F(HPGC) 285 mm {n = 10). 

Auf ^j^ bezogen, betragt die Leistung von F(HPGC) auf der schiefen 

Ebene geringer Neigung 47,7% der Leistung des Normaltieres. F allein 
Ieistet also — innerhalb der Fehlergrenzen — auf der Vertikalen und 
nahe der Horizontalen ungefahr dasselbe. 
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Fiir — = 1 crhalt man (Abb. 34 links): 

XI.F) 



Ausschaltungsart 
Grenzwinkel . . 
Spuren .... 



(F)HPGC 
1 
1 



r(H)PGC 
1,06 
1,03 



FH(P)GC 
1,05 
0,99 



rHP(G)C 
1,00 
0,96 



FHPG(C) 
1,05 
1,01 



Einerseits erweist es sich also, daB die Ausschaltung jeweils nur 
eines Gelenkes nur geringe Unterschiede in der Leistungsfahigkeit der 
einzelnen Gelenke fiir die Schwereorientierung erkennen laBt; anderer- 




(n (H) (P) (G) (O (F) (H) (P) (G) (C) 



Abb. 34. Scliwereoricntlerungsleistung- 
der Ausschaltungskombinationen, bei 
dcnen mir ein Gelenk ausgeschaltet 
wurde. Das jeweils ausgesohaltete 
Gclenklst a\if der Abszisse angcgoben. 
▲ Grenzwinkel; • Spuren. Ordinate: 
Leistungswerte, die aul denjeweiligen 
Spuren- bzw. Grenzwlnkelwert der 
Kombination, bei der F ausgeschaltet 
wurde (linke Darstellung), bzw. bei der 
H ausgeschaltet wurde (roclite Dar- 
stellung) = 1 bezogen wurden. (Zur 
Berechnung der Werte s. S. 519) In 
Abb. 3t — 37 bedeuten die die Werte 
verbindenden Linien nlcht, dafl Zwi- 
sohenwcrte existieren! Sie dienen 
nur, an Hand ihrer Steilbeit, zur 
leiohteren Beurtcilung des Verhalt- 
nlsses der Werte aus Spurenmeasung 
und Grenzwlnkelbestimmung ! 



seits kann man doch feststellen, daB H am wichtigsten (groBte Schadi- 
gung) und G am unwichtigsten (geringste Schadigung) erscheint, wenn 
der Unterschied auch sehr gering ist. Die Unterschiede zwischen den 
durch die Grenzwlnkelbestimmung und durch die Spurenvermessung 
gewonnenen Werten sind zu geringfiigig, als daB sie fiir einen Vergleich 
der Leistungen auf der Vertikalen und nahe der Horizontalen heran- 
gezogen werden konnten. 

c) Ausschaltungskombinationen, bei denen nur ein Gelenk frei ist. 



Ausschaltungsart 
Xg (Grenzwinkel) 
Xg (Spuren) . . . 



F(HPGC) 
71,6 
50,4 



(F)H(PGC) 
80,9 
61,1 



(FH)P(GC) 
77,4 
51,6 



(FHP)G(C) 
65,8 
35,8 



(FHPG)C 
76,1 
38,0 



Sicherung der Unterschiede : 

Alle Werte sind von den Werten der Normaltiere gesichert verschieden. 

Grenzwinkel: F ist gesichert von alien anderen Werten unterschieden ; H ist 
von G und C gut, von P nicht sehr gut (P= 0,003) gesichert verschieden; P ist 
von G gesichert, von C nicht gesichert verschieden ; G ist von C gesichert verschieden. 
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Spuren; F ist von H, G und C, nicht aber von P gesichert verschieden; H ist 
von P, G und C gesichert verschieden; P ist von G und C gesichert, G von C nicht 
gesichert verschieden. 

Die Reihenfolge der Gelenke nach ihrer Leistung ist: 

Grenzwinkel: H>P = C>P>G 

Spuren: H>P = F>C=G 

Da in dieser Versuchsserie das Gelenk mit der grofiten Leistung sowieso 
die groBten a;-Werte besitzt, kann zum Bilden der Verhaltniswerte 
iCp = 1 gesetzt werden. 

Werte fur «p = 1 (Abb. 35 links): 



Ausschaltungsart 
Grenzwinkel . . 
Spuren .... 



I 



F(HPGC) 

1 

1 



(F)H(PGC) 
1,12 
1,21 



(FH)P(GC) 
1,08 
1,02 



(FHP)G(G) 
0,91 
0,71 



(FHPG)G 
1,04 
0,75 



Daraus lassen sich weitergehende Folgerungen fiir die Bedeutung der 
einzelnen Gelenke bei der Schwereorientierung ziehen: 

1. Fiir das Erkennen der Richtung der Schwerkraft auf der schiefen 
Ebene geringer Neigung (Grenzwinkel) ist H am wichtigsten; P folgt 
unmittelbar ; C gleicht in seiner 1,3 
Leistung P ; F leistet weniger 
als C, und G leistet von alien 
Gelenksystemen am wenig- 
sten. 

2. Fiir einen moglichst ge- 
raden, geotaktischen Lauf auf 
der Vertikalen (Spuren) leistet 
H ebenfalls am meisten; es 
folgen, ziemlich weit zuriick- 
liegend, P und F, die etwa 
gleichwertig sind. Sehr viel 
weniger als die genannten Ge- 
lenke leisten die ebenfalls 
etwa gleichwertigen C und G. 

Fiir beide Teilleistungen der 
Schwereorientierung leistet H 
am meisten und G am wenig- 
sten. P diirfte stets das zweit- 

wichlige Gelenk sein. Vber F und C lassen sich keine gemeinsamen 
Angaben iiber die Einstufung machen. 

An dieser Versuchsserie laBt sich nun auch etwas iiber die Unter- 
schiede der Gelenke fiir die Schwereorientierung auf der Vertikalen und 




F H P G C F H P 6 C 
Abb. 35. Die gleiobe Darstellung wie Abb. 34, 
aber fur die Ausschaltuugskombinationen, bei 
denen nur ein Gelenk frei ist. Das freie Gelenk 
1st auf der Abszisse angegebon. ▲ Grenzwinkel, 
• Spuren. Ordinate : Relativwerte der Leistung. 
Linke Darstellung: Werte der Komblnation mit 
freiem F gleich 1; rechte Darstellung: Werte 
der Komblnation mit freiem H gleich 1 . 
(Zur Bereohnung der Werte s. S. 519) 
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nahe der Horizontalen machen. Gleichgiiltig, ob F oder H als Bezugs- 
gelenke genommen werden, ergibt sich, daB zwischen G und C bei beiden 
Teilleistungen der Schwereorientierung betrachtliche Unterschiede 
bestehen. 

Wdhrend H, P und F im gro/Hen und ganzen auf der Vertikalen und 
nahe der Horizontalen Ahnliches leisten (wenn auch H auf der Vertikalen 
etwas leistungsfahiger und P etwas weniger leistungsfahig erscheint, als 
auf der schiefen Ebene), sind Gund C 6/)- 

auf der Vertikalen sehr viel weniger ^5, 

leistungsfahig. Das heiBt: Gaster- 
felder und Coxalfelder habew grofiere 
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(F) 




(H) (P) (6) (0 " F H P 

Abb. 36 Abb. 37 

Abb. 36. Schwereorientlerungsleistung, wenn niir ein Gelenk ausgescbaltet ist, im Verglelch 
mit der Zahl der f reien Borsten (■ ) und der Lange der freien Borsten ( o ). Grenzwlnkel : ▲ ; 
Spuren: •. Auf der Abszisse ist das ausgescbaltete Gelenls; angegeben, aut der Ordinate 
der auf die Kombination mit ausgeschaltetem F bezogene Wert. (Zur Berechnung der 

Werte s. S. 523) 

Abb. 37. Die gleicbe DarstcUung wie Abb. 36, diesmal fiir die Ausschaltungskombinationen, 

die nur mehr ein Golenk — das aut der Abszisse angegebene — , Irei haben. Alle Werte auf 

die der Kombination mit frciem F bozogen. (Zur Berechnung der Werte s. S. 523.) Zahl 

der freien Borsten: ■; Lange der freien Borsten: O ; Grenzwinkel: ▲; Spuren: • 



Bedeutung fUr die Schwereorientierung auf einer schiefen Ebene geringer 
Neigung als fiir die Einhaltung eines bestimmten, nach der Schwerkraft 
orientierten Kurses auf einer senkrechten Lauffldche. 

Es mu6 jedoch auch hier darauf hingewiesen werden, daB sich die 
Unterschiede in der Leistungsfahigkeit der einzelnen Gelenke in recht 
engen Grenzen halten. Das wird besonders dann klar, wenn man ver- 
sucht, aus diesen Ergebnissen abzuschatzen, wie stark die einzelnen 
Gelenke an der Gesamtleistung aller Bf. beteiligt sind. Mit Hilfe der 
errechneten Verhaltniszahlen (F = 1, H = 1,12 F, P = 1,08 F, G = 
0,91 F und C = 1,04 F fiir die Grenzwinkel bzw. F = 1, H = 1,21 F, 
P=1,02F, G = 0,71 F und C = 0,75 F fiir die Spuren) und fiir 
F + H+P + G + C = 100 kommt man dabei zu folgenden Werten: 
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Auf der schiefen Ebene geringer Neigung ist H ahnlich wie P mit etwa 
20%, C mit 19%, F mit 18% und G mit 17% an der Gesamtleistung 
beteiligt ; auf der Vertikalen entf alien auf H 25 % , auf P 22 % , auf P 20 % 
und auf C und G je etwa 15%. Auf der Vertikalen ist der Vorrang von 
H deutlicher, ebenso die geringere Leistung von C und G. 

d) Welche Faktoren bestimmen die Leistung der Gelenke? Da die 

Bf. als die Schwererezeptoren erkannt wurden, kommen die Zahl der 
an einem Gelenk stehenden Borsten und ihre Anordnung am G«lenk, 
d. h. die Art der Anpassung der die Bf. tragenden Teile an ihr Wider- 
lager, als leistungsdeterminierende Faktoren in Frage. AuBerdem 
scheint es niir moglich, daB auch die Lange der Borsten eines Bf . fiir die 
Genauigkeit der Stellungskontrolle eine Rolle spielt, da mit langeren 
Borsten bei entsprechendem Bau des Gelenkes ein grofierer Bereich des 
Widerlagers beriihrt werden kann, als mit kurzen. 

In Abb. 36 und 37 werden die Zahl der Borsten und das Produkt 
aus Zahl und Lange der Borsten der Gelenke — eine GroBe, die der 
mittleren Borstenlange an einem Gelenk entspricht — , mit den Schwere- 
orientierungsleistungen dieser Gelenke verglichen. Als Bezugswerte 
wurden fiir die Leistungen wieder Xf^-^ und x^ genommen. Die Borsten- 
zahlen und Borstenlangen der einzelnen Gelenke sind in Tabelle 6 
aufgefiihrt. 

Tabelle 6. Zahl und Lange der Borsten an den Fiihler-, Hals-, Petiolus-, Oaster-, 
wnd Coxengelenken von Formica polyctena 
Hinter der Lange in fi ist in Klammern die jeweiligen Anzahl von Borsten 
der angegebenen Lange hinzufiigt. 2 F = Gelenke beider Fiihler. 



Glelenk . . 
Borstenzahl 


2F 
250 


H 

220 


P 
150 


G 
50 


Ci 
135 


Cii 
120 


Cm 
120 


Lange in /i 
(Anzahl) 


10 (180) 
5 (70) 


30 (70) 
50 (80) 
75 (70) 


50 (25) 
25 (70) 
60 (55) 


40 


50 (50) 
25 (85) 


25 


35 (50) 
25 (40) 
20 (30) 



Gesamtzahl der Borsten: etwa 1100 (einschUeBlich BfT). 



Von der Gesamtzahl der Borsten tragen beide Fiihler zusammen 23 % , H 20 % , 
P 14%, G 5%, Cj 12%, Cji und Cjn je 11%. Setzt man die Zahl der Borsten an 
beiden Fiihlern = 1, so erhalt man fiir die Anzahl von H 0,9; fiir die von P 0,65; 
fiir die von G 0,25 und fiir die von C 1,55. Diese Werte wurden fiir die Borstenzahl 
in Abb. 37 (l-Gelenk-frei-Versuche) zugrunde gelegt. 

Nimmt man den reziproken Wert der Gesamtborstenzahl, vermindert um die 

Zahl der Borsten von beiden Fiihlern (2F) = 1, also -^ r — n fttt St? = 1; 

^ ' Gesamtzahl — Zahl von 2F 

so entsprechen fur H 0,97; fiir P 0,90; fiir G 0,81 und fiir C 1,16. Diese Werte 

wurden fiir die Borstenzahl in Abb. 36 (1-Gelenk-ausgeschaltet-Versuche) zugrunde 

gelegt. 

Z. vergl. Physiol. Bd. 45 35 
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Die Gesamtlange der Borsten das ganzen Tieres betragt etwa 33300^; daraus 
ergibt sich eine mittlere Borstenlange von etwa 28^. Von der Gesamtlange treffen 
auf 2 r 2150/*; auf H 11350/^; auf P &300 ju; auf G 2400/^ und auf C 11 100 /i 
(Cj: 4650, C„: 3000, 0^1: 3450). 

Fiir das Produkt aus Zahl und Liinge der Borsten von 2 F = 1 ergibt sich fiir 
H 5,67 ; fiir P 3,17 ; fiir G 1,17 und fiir C 5,50. Diese Werte wurden fiir das Produkt 
aus Zahl und Lange der Borsten in Abb. 37 zugrunde gelegt. 

Nimmt man -fz ,.-.- -,- ..- — ^. — ^^ r srs" = 1> dann erhalt 

Gesamtlange — Lange aller Borsten von z t< 

man fiir H 1,42; fiir P 1,16; fiir G 1,01 und fiir C 1,40. Diese Werte wurden fiir das 

Produkt aus Zahl und Lange der Borsten in Abb. 36 zugrundegelegt. 

Fiir die Versuche mit einem ausgeschalteten Gelenk wurden die reziproken 

Werte aus demselben Grund wie oben bei verwendet. 

Wenn auoh keine genaue Parallelitat zwischen der Leistung der 
einzelnen Gelenke und der Zahl oder dem Produkt aus Zahl und Lange 
der Borsten der an ihnen stehenden Bf. besteht, so ist doch einiges 
Gemeinsame in der Verteilung der Leistungen, der Anzahlen und der 
mittleren Borstenlangen zu bemerken: 

In jedem Fall hat auch hier das Gastergelenk den geringsten Wert. 
Wird die Lange der Borsten nait beriicksichtigt, so steht auch hier H an 
der Spitze, wird nur die Anzahl betrachtet, so steht H jedenfalls genau 
so hoch iiber P und G, wie seine Leistung auf der Vertikalen liber der 
von P und G steht. Aus der Reihe fallt vor allem C: Es hat sehr viel 
hohere Borstenwerte, als seiner Leistung entspricht, wenn beide auch 
deutlich iiber den Werten von G liegen. Die Zahl der Borsten von 2F 
liegt gegeniiber der von H hoher, als der Leistung von F im Vergleich 
zu der von H entspricht; wird die Lange mit beriicksichtigt, so liegt H 
wieder weit iiber F. 

Was ergibt sich aus diesem Vergleich ? Sowohl Zahl als Lange der 
Borsten an den Gelenken (oder zumindest eine GroBe, die sich mit der 
Lange der Borsten andert und den eigentlich bestimmenden Faktor bei 
dem EinfluB der Lange auf die Leistung darstellt) scheinen die Bedeu- 
tung der GJelenke fiir die Schwereorientierung mitzubestimmen. Jedoch 
mufi wenigstens noch ein dritter Faktor mitwirken; als solcher bietet 
sich die Anpassung der Bf. an ihr Widerlager an: 

Das fiir die Schwereorientierung so wichtige Halsgelenk tragt 3 Bf ., 
die den Hals ringsum umgeben und von denen besonders die Episternal- 
f elder genau an ihr Widerlager am Hinterhaupt angepaBt sind. Dem 
entspricht die hohe Leistung von H auf der Vertikalen und nahe der 
Horizontalen. 

Die Coxen besitzen eine groBe Zahl gut an ihre Reibflache angepaBter 
Bf. Jedoch ist mit Sicherheit anzunehmen, daB es deren Hauptaufgabe 
ist, die Beinstellungen bei der Fortbewegung zu registrieren. Daher ist 
es verstandlich, daB sie weniger zur Schwereorientierung beitragen, als 
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man nach der Ausbildung der Bf. erwarten mocht-e. Fiir die weit gerin- 
gere Leistung von C auf der Vertikalen, als nahe der Horizontalen sehe 
ich keine voll befriedigende Erklarung. Der wesentlichste Grund dafiir 
muB in der gegeniiber der Stellung auf der Horizontalen stark verander- 
ten Korpergewichtsverteilung bei vertikaler Stellung des Tieres liegen. 

Das Petiolusgelenk tragt 2 — 3 Bf., die aber sehr viel offener als die 
BfH liegen und keinen so engen Kontakt mit den Widerlagern besitzen. 
Das Gastergelenk besitzt nur ein ventral gelegenes Bf., das maximal 
gereizt wird, wenn das Tier auf der Horizontalen oder auf einer schiefen 
Ebene nahe der Horizontalen steht, da dann der Gaster am starksten 
nach unten hangt. Dem entspricht die bessere Leistung von G nahe der 
Horizontalen, als auf der Vertikalen. 

Die Fiihler wurden hier als Bezugspunkt gewahlt. Nimmt man 
statt dessen H als Bezugspunkt, so liegt die Leistung der Fiihler be- 
trachtlich iiber ihrem Wert fiir die mittlere Borstenlange. Das kommt 
nicht unerwartet, da am Fiihler ja auch noch das Johnstonsche Organ 
liegt, dessen Beteiligung an der Schwererezeption wahrscheinlich ist. 

DaB nicht nur Zahl und Lange der Borsten, sondern auch die Anordnung der 
Bf. eine RoUe fiir die Schwereorientierungsleistung eines Gelenkes spielen, wird 
weiter duroh die unten (S. 558) besprochenen Ergebnisse des Vergleiohes der Fiihler 
von Messor und Formica gestutzt: Der fiir die Schwereorientierung leistungs- 
fahigere Fiihler von Messor unterscheidet sich nicht in Zahl und Lange der Borsten 
von dem von Formica, wohl aber in der Art der Anpassung der Scapusborstenfelder 
an ihr Widerlager. 

e) Teilausschaltungen an einem Gelenksystem. Bei F und C ist es 
moglich, nicht nur den ganzen Bf.-Komplex dieser zwei Gelenksysteme 
auszuschalten, sondern auch Telle des Gelenksystems intakt zu lassen, 
wahrend andere ausgeschaltet werden. 

a) Die Fiihler. Ameisen sind noch schwereorientierungsfahig, wenn 
nur mehr die Gelenke eines Fiihlers frei sind, unabhangig davon, ob 
man den rechten oder den linken Fiihler frei laBt. 

Ergebnisse : 



Aus- 
schaltungsart 


Wartezcit 


s 


X! 


EO 


Xe 


F(HPGC) 

V2F(HPGC) 
VaFlHPGC) 


24 std 
Vi Std 
24 Std 


206 
255 
210 


50,4 
40,4 
49,4 


28 
30,5 

28 


71,6 
68,7 
71,6 



Bei den Grenzwinkelu sind die Untersohiede zwischen F und Y2 F nach '^/^ Std, 
ebenso die zwischen Y2 F nach ^/^ Std und V2 F nach 24 Std zweifelhaft gesichert 
{P = 0,014). Dieselben Untersohiede sind bei den Spuren gesichert; ungesichert 
ist der Unterschied zwischen F und ^/2 F nach 24 Std. 

Der Verlust eines Fiihlers bewirkt bei Versuchstieren, die sich nur 
mehr mit den Fiihlern nach der Schwerkraft orientieren, eine kurze, 

35* 
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schwache Senkung der Leistung; nach 24 Std jedoch konnen sie mit 
einem Fiihler genau so gut nach der Schwerkraft orientiert laufen, wie 
mit beiden. Zu dieser Leistung geniigen weder ein Scapus noch beide, 
noch geniigen ein oder beide Pedicellusgelenke ; sogar die GeiBel muIJ 
unverletzt sein. 

P) Die Goxen. Tiere des Typs (FHPG)C(i) 23, bei denen nur noch Meso- 
und Metacoxen frei bewegUch sind, laufen schwereorientiert. Dagegen 
genugen die Procoxen allein [(PHPG)Ci(2 3),] nicht zur Schwereorientie- 
rung. Meso- und Metacoxen konnen nicht unabhiingig voneinander 
ausgeschaltet werden. Ebensowenig gelang es mir, nur die Coxen einer 
Seite auszuschalten. 

Ergebnisse: 



Aus- 

schaltungsart 


Wartezeit 


S 


^s 


H 


Xc 


(PHPG)C 
(PHPG)C,i,23 


24 std 
24 Std 


275 
330 


38,0 
31,5 


25 
31 


75,1 

68,2 



Der Unterschied ist bei Spuren und Grenzwinkeln signifikant. Durch 
Ausschaltung des Procoxalsystems senkt sich die Leistung irreparabel 
um etwa ^/jg (Grenzwinkel) bis i/g (Spuren). Die Zahl der freien Borsten 
sinkt dabei um etwa 1/3, genauso das Produkt aus Zahl und Lange der 
freien Borsten. 

f) Weitere Ausschaltungskombinationen. 1. Versuche an Tieren mit 
abgeschnittenem Hinterleib : Nach dem Abschneiden wurde die Wunde 
sofort mit Wachs verschlossen, um ein zu schnelles Austrocknen zu ver- 
hindern. Trotzdem lebten Tiere mit abgeschnittenem Gaster und Peti- 
olus selten langer als einige Stunden. Wie frxiher bereits gepriift wurde, 
ist jedoch bei FH(PG)C die Kompensation von Ausschaltungsschaden 
nach 3 Std schon abgeschlossen (s. S. 531). Immerhin konnten von mehr 
als 100 vorbereiteten Tieren 8 auch nach 24 Std Wartezeit noch getestet 
werden. 

Ergebnisse: 



AU8- 

schaltungsart 


Wartezeit 


s 


x« 


Eo 


Xe 


PH(PG)C 
PH(PG)C 
PH(PG)C 
FH(PG)C 


3 Std 

24 Std 

3 Std 

24 Std 


117 

121 

119 


89,2 

86,3 

87,1 


22,5 
21 
10,5 
10 


78,6 
79,4 
91,8 
92,4 



Die Spurenwerte sind gegeneinander nicht zu sichern. Bei den Grenzwinkeln sind 
PH(PG)C nach 3 und nach 24 Std nicht gesichert verschieden; ebensowenig 
PH(PG)C nach 3 und 24 Std. Aber beide Werte von PH(PG)C sind von beiden 
Werten von PH(PG)C gesichert verschieden. 
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Das Abschneiden des Hinterleibes senkt also nach 3 Std Wartezeit das 
Leistungsniveau auf der Vertikalen nicht starker als das Festkleben des 
Hinterleibes, wohl aber auf der schiejen Ebene nahe der Horizontalen. 
Durch das Abschneiden des Hinterleibes werden weder Muskeln noch 
motorische oder sensorische Zentren, die fiir den Lauf notwendig sind, 
abgetrennt, denn diese liegen alle in Kopf und Thorax. Da auf der 
Vertikalen die Leistungen bei Abschneiden und Festlegen des Hinter- 
leibes gleich sind, konnen fiir die unterschiedlichen Werte auf der 
schiefen Ebene auch keine Stoffwechselstorungen verantwortlich ge- 
macht werden. Wesentlich verschieden ist jedoch bei Abschneiden bzw. 
Festlegen die Schwerpunktslage und die Gewichtsverteilung des Tieres. Man 
kann daher sagen, daB das Tier trotz der starken Grewichtsverlagerung 
des Korpers auf der Vertikalen fast genauso gut lauft, als ware die 
Verlagerung nicht geschehen. Auf der schiefen Ebene geringen Neigungs- 
winkels wird es jedoch offensichtlich dadurch betrachtlich an der Wahr- 
nehmung der Richtung, in der die Schwerkraft wirkt, behindert. Da 
sich die Schwerpunktsverlagerung, fijr die Reizung der Bf . iiberwiegend 
in einer veranderten Reizung der Coxalfelder auswirkt, bedeutet das, 
dafi die Coxalfelder auf der schiefen Ebene geringer Neigung fiir die 
Schwereorientierung eine weit groflere Bedeutung besitzen, als auf der 
Vertikalen — ein Ergebnis, das oben (S. 522) auch auf ganz anderem 
Wege gefunden wurde. 

2. Ein zweites Versuchspaar von Tieren mit abgeschnittenem bzw. 
fostgeklebtem Hinterleib ergibt sich bei (FHPG)C und (FHPG)C. An 
(FHPG)C wurden nur die Spuren gepriift. Die Kompensationserschei- 
nungen bei dieser Ausschaltungskombination werden spater besprochen 
(s. S. 533). 

Ergebnisse: (FHPG)C (FH) nach 24 Std s = 400 x^ = 26,1 
(FHPG)C nach 24 Std s = 275 x^ = 38,6 

Der Unterschied ist signifikant. 

Nach 24 Std lauft also das Tier mit festgeklebtem Hinterleib um die 
Halfte besser, als das Tier mit abgeschnittenem Hinterleib. Das Coxen- 
system leistet, wie festgestellt, auf der Vertikalen weniger als nahe der 
Horizontalen. Wenn es nur mehr allein zur Schwereorientierung zur 
Verfiigung steht, so reicht es auch bei normaler Schwerpunktslage des 
Tieres nur fiir 38,6% der Normalleistung. Die Verlagerung des Schwer- 
punktes durch Abschneiden des Hinterleibes aber wirkt sich noch weit 
orschwerender auf die Orientierung aus. 

3. Ergebnisse von Mehrfachverklebungen bei denen noch mehrere 
Gelenke frei bleiben. 

Verklebung von Fiihler- und Halsgelsnken [(FH)PGC]: 

Ergebnisse nach 24 Std: s = 128; x^ = 81,3; £„ = 19,5; x^ = 81,5. Vergleich- 
bare Aussohaltungskombinationen (naoh 24 Std) : (P)HPGC {x^ = 89,9; x^ = 97,1) 
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und F(H)PGC (x^ = 87,0; x^ = 91,3). Ein ahnlioher Wert fiir x^ findet sich bei 
(F)H(PGC), namlioh 80,9. 

Die Unterschiede zwischen (FH)PGC und (F)HPGC bzw. F(H)PGC sind 
signifikant. 

Das Ausschalten von F und H gemeinsam verschlechtert die Leistung 
erheblich mehr, als das Ausschalten eines der beiden Gelenke allein. 
Auf der schiefen Ebene ist H allein zu derselben Genauigkeit befahigt, 
wie PGC zusammen. Das unterstreicht die Bedeutung von H und gibt 
gleichzeitig einen Hinweis darauf , daB die Prozentzahlen fiir die Beteili- 
gung der einzelnen Gelenke an der Gesamtleistung des Tieres, wie sie 
auf S. 523 aus den Versuchen, bei denen nur ein Gelenk frei war, abge- 
leitet wurden, nur als relative, nicht aber als absolute Werte genommen 
werden diirfen. Sie gel ten nur fiir den Vergleich der Leistung der Gelenke, 
wenn jeweils nur eines der Orientierung dient. 

Verklebung von Fiihler-, Hals- und Coxengelenken [(FH)PG(C)]: 

Ergebnisse nach 24 Std: s = 168; x^ = Q2; e„ = 22; x^ = 78,6. Vergleichbare 
Aussohaltungskombinationen, nach 24 Std: {FH)PGC (2:^ = 81,3; x^ = 81,5); 
(PH)P(GC) {x^ = 51,6; x^ = 77,4); (FHP)G(C) (x^ = 35,8; z^ = 65,8). Ahnliche 
Werte finden sich bei (F)H(PGC) (a;^ = 61,1; x^ = 80,9). 

Bei den Spuren sind die Unterschiede zwischen (PH)PG{C) und den Vergleichs- 
werten signifikant. Bei den Grenzwinkeln ist nur der Unterschied zwischen 
(FH)PG{C) und (FHP)G{C) gesichert. 

Wenn P und G frei sind, so liegt die Leistung auf der Vertikalen 
deutlich holier, als wenn P oder G allein frei sind, nahe der Horizontalen 
nur hoher als bei G allein. Der Vergleich mit (FH)PGC zeigt, daB die 
zusatzliche Ausschaltung von C den Leistungswert bei den Spuren 
driickt. H leistet allein bei Grenzwinkeln und Spuren Ahnliches, wie 
P und G zusammen [s. auch oben unter (FH)PGC). 

Verklebung von Petiolus- und Gastergelenken [FH(PG)C] : 

Ergebnisse nach 24 Std: s = 119; x_, = 87,1; s„ = 10; x^ = 92,4. Vergleich- 
bare Aussohaltungskombinationen, nach 24 Std: FH{P)GC {x^ = 90,4; x^ = 92,4); 
PHP{G)C (x^ = 93,6; x^ = 97,1). Ahnliche Werte finden sich bei F(H)PGC 
(x^ = 87; x^ = 91,3) und FHPG(C) (x^ = 88,7; x^ = 92,4). 

Die Unterschiede zwischen FH( PG )C und FHP(G)C sind bei Spuren und 
Grenzwinkeln signifikant; die zwischen FH( PG )C und FH(P)GC nicht. 

Wird zu P noch G ausgeschaltet, so verschlechtert das die Leistung 
nicht. Das spricht wieder deutlich fiir das geringe Gewicht von G. Die 
Ausschaltung von H allein wirkt ganz ahnlich wie die von P und G 
zusammen, ebenso die Ausschaltung von C allein. 

Verklebung von Petiolus-, Gaster- und Coxengelenken [FH( PG C)]: 

Ergebnisse nach 24 Std: s = 141 ; x^ = 73,6; £„ = 12; a;^ = 90,1. Vergleichbare 
Aussohaltungskombinationen, nach 24 Std: (F)H(PGC) (3:5 = 61,1; 3:^ = 80,9); 
F(HP C) (x^ = 50,4; x^ = 71,6); FH{PG)C (x^ = 87,1; x^ = 92,4). Ein ahnlioher 
Wert findet sich bei P(H)PGC: x^ = 91,3). 

Zwischen FH( PG C) und den Vergleiohswerten sind alle Unterschiede signifikant 
auCer dem zum Grenzwinkelwert von FH( PG )C, der zweifelhaft gesichert ist 
(P=0,02). 
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Wenn F und H zusammen frei sind, leisten sie betrachtlich mehr als F 
oder H allein, jedoch weniger, als wenn FHC zusammen frei sind. Die 
Ausschaltung von H allein, schadigt ahnlich wie die Ausschaltung von 
PGC zusammen. Aus diesen Mehrfachausschaltungen mit mehreren 
freien Gelenken wird einerseits klar, dafi die Schwereorientierungs- 
leistung um so grower ist, je mehr Gelenke frei sind und je hoher die freien 
Oelenke in der oben aufgestelUen Bewertungsskala stehen. Andererseits wird 
ebenso klar, daf^ die Leistung von mehreren freien Gelenken nicht die 
Summe der Leistungen einzelner Gelenke, wie sie aus den Versuchen mit 
einem freien Gelenk ermittelt wurden, darstelU. Eine dem Leistungs- 
optimum (Normaltier) zu fast 90% entsprechende Schwereorientierung 
ist nicht nur mit alien Gelenken gemeinsam moglich, es geniigen dazu 
auch vier (gleich welche) von den fiinf Bf.-tragenden Gelenksystemen, 
ja sogar drei und — wenn Fiihler- und Halsgelenke gemeinsam frei 
sind — auf der schiefen Ebene sogar diese zwei. Die ,,Wertigkeit" der 
Gelenke ist offensichtlich keine vorgegebene GroBe; sie hangt vielmehr 
von der Zahl der noch freien Gelenke ab. Zum Vergleich der Bedeutung 
der einzelnen Gelenke fiir die Schwereorientierung eignen sich daher 
am besten die Versuche, bei denen nur noch ein Gelenk frei ist. 

Die Ameisen konnen also ohne groBere Storung zeitweilig auf einen 
Teil ihrer Schweresinnesorgane verzichten. Vielleicht ist das sogar beim 
Tragen von Lasten — was einer Ausschaltung des Halsgelenkes fxir die 
Schwereorientierung entsprechen konnte — oder auch beim Lauf des 
intakten Tieres, bei dem moglicherweise die Coxalgelenke nicht zur 
Schwererezeption herangezogen werden, auch unter naturlichen Bedin- 
gungen der Fall. 

g) Zusammenfassung aller Ergebnisse iiber die Bedeutung der einzel- 
nen Gelenke (= Bf-Systeme) von Formica fiir die Schwereorientierung. 

1. Das Halsgelenk H leistet stets am meisten und zwar, genau so wie 
das Petiolusgelenk P und das Fiihlergelenk F, auf der Vertikalen etwa das- 
selbe wie auf der schiefen Ebene. Gastergelenk G und die Coxalgelenke C 
dagegen leisten fiir die Schwereorientierung nahe der Horizontalen weit 
mehr, als auf der Vertikalen. 

Es sei nochmal daran erinnert, daC nahe der Horizontalen fiir die Schwere- 
t)rientierung die Hauptschwierigkeit darin besteht, die Neigungsrichtung der 
schiefen Ebene zu erkennen, wahrend auf der Vertikalen die Orientierungsleistung 
um so besser ist, je weniger die Laufspur von der in bezug auf die Schwerkraft 
eingesohlagenen Richtung abweicht. 

2. Die Leistungsfahigkeit eines Gelenkes fiir die Schwereorientierung 
wird durch die Zahl und Lange der Borsten der an ihm ausgebildeten 
Bf., sowie auch durch die Art der Anordnung der Bf. am Gelenk be- 
stimmt. 

3. Der Ausfall eines Gelenkes bedeutet stets eine gewisse Schadigung 
der Orientierungsfahigkeit, die bei (H) oder (H) + (1) oder (H) + (2) 
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am groBten ist. Solange aber noch drei bis vier freie Gelenke vorhanden 
sind, vermogen diese den Verlust der Bf . der festgelegten Gelenke fast 
vollstandig zu ersetzen. 

H allein leistet mindestens so viel wie P + G, fast soviel wie P -}- 
G + C. Sind die anderen Gelenke frei, so wirkt die Ausschaltung von 
P und G zusammen, wie die Ausschaltung von P allein. Die Schadi- 
gungen durch Ausschalten von F oder P oder C allein haben etwa die 
gleiche GroBenordnung. 



5. Die Genauigkeit der Orientierung nach der Schwerkraft 
Die groBe Zahl der bei Ameisen im Dienst der Schwererezeption 
stehenden Bf . lafit beim Normaltier einen hohen Grad der Genauigkeit 

bei der Schwereorientierung 
erwarten. Als MaB daf lir kann 
auf der vertikalen Laufflache 
die Genauigkeit der RDR und 
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Abb. 38. Abweichung der nenen Laufrichtung 

von der alten nach einer Rilckdrehreaktion 

Abszisso : Abweichung in Graden. Ordinate : Zabl 

der gemessenen Riickdrelireaktioneu 



auf der schiefen Ebene der 
Grenzwinkel dienen. 

a) Negativgeotaktischlau- 

fende Tiere werden genau um 

180" gekippt und die Laufspur 

wird kontinuierlich vor und 

nach dem Kippen aufgezeich- 

net. Ausgemessen wird, um 

wieviel Grad die mittleren 

Laufrichtungen des Laufes vor 

bzw. nach dem Kippen vonein- 

ander abweichen. Aus 40 Messungen an Spuren von sechs Normaltieren 

ergibt sich ein mittlerer Abweichwinkel von etwa 14". Die Haufigkeits- 

verteilung der Abweichwinkel ist aus Abb. 38 ablesbar. 

Bemerkenswerterweise fand Barnes (1929), der bei Crematogaster von mehreren 
Tieren eine groBere Zahl von positiv geotaktischen Laufen aufgezeichnet hat, da6 
diese Laufe eine mittlere Abweichung von 15,8" von der genau senkrechten Rich- 
tung zeigten, ein Wert, der gut mit dem meinen fur die Genauigkeit der RDR 
iibereinstimmt. 

Einen weiteren Hinweis auf die erstaunHche Genauigkeit der Schwere- 
orientierung von Formica gibt die Tatsache, daB die 100 mm mittlerer 
Laufrichtung von Normaltieren durchschnittlich in 104 mm Spurlange 
durchlaufen werden. Die Tiere laufen also beinahe auf einer Geraden. 
In Einzelfallen kommen sogar Spurstiicke vor, die genau gerade sind, 
deren Spurenlange also 100 mm betragt. 

b) Auf der schiefen Ebene konnen Normaltiere im Durchschnitt 
die Richtung der Schwerkraft solange erkennen, als der Neigungswinkel 
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der Ebene 3,5" nicht unterschreitet (Mittel von 20 Tieren). Der Extrem- 
wert war e.g = 2,5". 

Diese Leistung ist ebenfalls erstaunlich hoch. v. Feisch (briefl.) fand bei 
Bienen Werte, die in die gleiche GroCenordnung fallen: Bienen konnen auf einer 
Wabe, die nur 5" steiler als die Horizontale steht, noch schwereorientiert tanzen, 
wenn auch mit groBer Streuung. Es ist nicht ausgeschlossen, daC sie die negatir 
Oder positiv geotaktische Richtung noch bei etwas kleineren Winkein erkennen 
konnen. 

Naoh BiJOKMANN (1955) bevorzugt der Raubkafer DyscUrius nitidus aufwiirts 
fiihrende Grabriohtungen, wenn die Glasplatten, zwischen denen er grabt, nur 3" 
gegen die Horizontale ansteigen. 

Auf die biologische Bedeutung der Genauigkeit der Sohwereorientierung wird 
im letzten Abschnitt eingegangen. 

V. Kompensatioii von Ausschaltungsschaden und die Ergebnisse 
von Schiefverklebungen 

Wenn man bei i^o/-m»ca- Arbeiterinnen durch Verkleben von Gelenken 
Oder Abschneiden von Korperteilen einen Teil der Schweresinnesorgane 
funktionsunfahig macht, so wird erst nach einiger Zeit der bei dieser Aus- 
schaltungskombination mogliche Hochstwert der Schwereorientierungs- 
leistung erreicht. Von den geradeverklebten oder durch Abschneiden 
eines Gelenkes beraubten Tieren, die aber noch mindestens ein Gelenk 
frei haben, konnen alle auBer (PHPG)C (s. S. 533) bereits nach 1 Std 
Wartezeit laufen. Die Leistungssteigerung im Laufe der Zeit wurde bei 
einigen Ausschaltungskombinationen an den Grenzwinkeln und zum 
Teil auch an den Spuren genauer verfolgt. 

1. Versuche an geradeverklebten Tieren 
Bei diesen Tieren wurden die Gelenke, so gut als moglich, in der 
Normallage oder doch wenigstens moglichst symmetrisch festgelegt. 
Die Schwereorientierungsleistungen der in Abhangigkeit von der Zeit 
gepriiften Ausschaltungskombinationen sind in Abb. 39 zusammen- 
gefaBt. 

Sicherung der Unterschiede : 

(P)HPGC: Alle Unterschiede auBer dem zwischen den Werten nach 6 und 
24 Std sind signifikant. 

r(H)PGC: Alle Unterschiede sind signifikant. 

PH(PG)C: Die Unterschiede zwischen den Werten nach 1 und 2 Std sind 
schwach (P = 0,005), nach 1 und 3 Std gut, naoh 2 und 24 Std schwach (P = 0,005), 
nach 3 und 24 Std nicht gesichert. 

(PHPG)C Grenzwinkel. Die Unterschiede zwischen den Werten nach 6 und 
12 bzw. 12 und 24 Std sind zweifelhaft gesichert (P = 0,055 bzw. 0,017); der nach 
24 und 48 Std ist ungesichert. Alle anderen Unterschiede sind gesichert. 

Spuren: Die Unterschiede der Werte nach 1 und 3 (P = 0,017), 3 und 6 
(P= 0,035) und 6 und 24 Std (P = 0,02) smd zweifelhaft gesichert. Der zwischen 
den Werten nach 1 und 6 Std ist gut gesichert; ungesichert ist der Unterschied der 
Werte nach 12 und 24 bzw. nach 24 und 48 Std. 
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Bei zwei Tieren vom Ausschaltungstyp (FH)PGC wurden 8 Std lang 
in kurzen Abstanden (s. Abb. 40), von der Ausschaltung an, die Grenz- 
winkel auf der schiefen Ebene bestimmt. Nach 4—5 Std wird ein 
konstantes Niveau erreicht. 
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Abb 39 Sohwcreorientierungsleistung einlger Aussehalhingskombinationen in Abhangig- 
kcit von der Zeit, die seit der Anssolialtung verstriohen ist (= Wartezeit). Abszisse: 
Wartezeit in Stunden. Ordinate: Leistungsfahigljeit in Prozent der Leistnng des Normal- 
tiores /. Grenzwinkelbostimmung von (F)HPGC. //. Grenzwinl^clbestimninng von 
F(H)PGC ///. Grenzwinkelbestimmung von FH(PG)C. IV. Grenzwinkolbestimnng 
von (FHPG)C. V. Spurenvermessung von (FHPG)C. VI. Spnrenvermessung von (FHPG)C 

^^'^ Aus alien zeitabhan- 

gigen Beobachtungen 
der Schwereorientie- 
rungsleistung an Kol- 
lektiven wie an Einzel- 
tieren ergibt sich, daB 

1. die Tiere unmit- 
telbar nach der Aus- 
schaltung weniger lei- 
sten als spater, 

2 . der spater erreichte 
Maximalwert der Lei- 
stung nicht mehr uber- 
schritten wird, alsokeine 
Kompensation bis zur 
Leistung des Normal- 
tieres eintritt (was der 
Fall ware, wenn der Aus- 
f all eines Bf .ganz und gar 
ersetzt werden konnte), 

3. die Zeit, die verstreicht, bis ein Tier das Maximum erreicht, ab- 
hangig ist von Zahl und Art der ausgeschalteten Gelenke, 

4. sich die Leistung dem Maximalwert erst rasch, dann immer 
langsamer nahert, d. h. exponentiell ansteigt. 
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Abb. 40. Sohwereorientierungsloistung von zwei Indivi- 
duen (• und o) von (FH)PGC in Abliangigkeit vender 
Wartezeit. Werte aus Gronzwinkelbostimmungen. Ab- 
szisse; Wartezeit in Stunden. Ordinate: Leistungsfahig- 
koit in Prozent dor Leistung dos Normaltieros. Ausgezo- 
geneLinic: Mittelwert des Grenzwinkels von 20 Tieren 
dieser Anssohaltungskombination nach 24 Std Wartezeit 
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2. (FHPG)C 

Als Sonderfall miissen hier Ameisen angefiihrt werden, bei denen 
Hals und Fiihler festgelegt und Petiolus und Gaster abgeschnitten sind. 
Da Tiere mit abgeschnittenem Hinterleib nicht lange leben, wurde 
folgendermaCen gearbeitet: F und H wurden festgelegt und 1, 3, 6, 12, 
15, 18, 24 und 48 Std nach dieser Verklebung wurde jeweils einem Teil 
der so vorbereiteten Tiere der Hinterleib abgeschnitten und nach einer 
weiteren Viertelstunde wurde die Spur aufgezeichnet. 

Ergebnisse s. Abb. 39 VI. Die Unterschiede zwischen den Werten 
nach 15 und 18 bzw. 24 und 48 Std sind ungesichert. Die anderen Unter- 
schiede sind signifikant. 

Zum Vergleich sei der erreichte Hochststand von (PHPG)C noch 
einmal angefiihrt: er betrug x^ = 38,6. 

Wird also einem Tier, dem vor 1 — 12 Std F und H festgelegt wurden, 
der Hinterleib abgeschnitten, so zeigt es keine Orientierungsfahigkeit ; 
geschieht das aber 15 Std nach der Verklebung, so ist es orientiert; die 
Orientierungsleistung steigt bis etwa 24 Std nach der Verklebung 
leicht an und bleibt dann gleich. 

Diskussion. Die Ergebnisse scheinen mir nur durch die Annahme 
erklarbar, daB Versuchstiere, denen F und H genommen werden, sich 
fiir die Schwereorientierung mit der Zeit immer mehr auf P, G und C 
umstellen. Ist die Umstellung auch auf C stark genug gediehen, so kann 
das Tier trotz des Wegfalls von P und G schwereorientiert laufen. Tiere, 
denen FHPG verklebt, nicht abgeschnitten wurden, laufen friihestens ab 
48 min nach der Verklebung orientiert, unabhangig davon, wie lange 
vorher F und H verklebt waren. Wenige Minuten nach der Verklebung 
von PG gepriift — was der wenige Minuten nach dem Abschneiden 
erfolgten Priifung von (FHPG)C entspricht — , laufen die Tiere mit fest- 
gelegtem Hinterleib unorientiert. Die Erkliirung dafiir wird nach der 
Besprechung der folgenden Versuche gegeben. 

3. Versuche an Tieren mit schief verklebten Gelenken 
Kopf und Hinterleib konnen nicht nur in moglichst symmetrischer 
Normallage sondern auch mehr oder minder stark um die Korperhoch- 
achse verdreht festgelegt werden. Der Kopf wurde bei starker Ver- 
drehung noch dazu etwas um die Korperlangsachse verdreht. Der Grad 
der Verdrehung wurde nicht quantitativ bestimmt. 
Die qualitativen Ergebnisse (s. auch Tabelle 4) ; 

Kopf leicht schief festgelegt: orientiert nach 1 Std. 
Kopf stark schief festgelegt: nach 1 Std unorientiert, 

nach 24 Std orientiert. 
Das gleiche gilt, wenn zu H auch noch F festgelegt wird. 
Hinterleib schief festgelegt: orientiert nach 1 Std. 



nach 24 Std x^: 


62,3 


nach 40 Std x,: 


76,2 


nach 24 Std x^: 


81,3 


nach 3 Std x^: 


79,0 


nach 3 Std x^: 


86,3 


nach 6 Std x^: 


20,4 


nach 6 Std x^: 


31,7 
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Hinterleib und Kopf nach der gleichen Seite mafiig abgebogen festgelegt (gleich- 
sinnige Schiefverklebung) : noch nach 48 Std, d. h. dauernd unorientiert. 

Hinterleib nach der einen, Kopf nach der anderen Seite maBig abgebogen 
festgelegt (gegensinnige Schiefverklebung) : nach 6 Std sind 7 von 10 Tieren 
orientiert. 

Die quantitativen Ergebnisse: 

(FH)PGC : Kopf stark verdreht 

Kopf in Normalstellung 
FH(PG)C: Hinterleib stark verdreht 

Hinterleib in Normalstellung 
(FHPG)C: Gegensinnige Schiefverklebung 

von Kopf und Hinterleib 

Verklebung in Normalstellung 

Schiefverklebte Tiere brauchen also langer bis sie orientiert laufen 
konnen — soweit sie es iiberhaupt noch konnen — , als geradeverklebte. 
Sie erreichen auBerdem ein niedrigeres Maximum. Letzterer Effekt 
tritt vielleicht nach sehr langen Wartezeiten nicht mehr auf. Da die 
verklebten Tiere aber nicht fressen, sind sie nicht so lange testfahig. 
Werden Kopf und Hinterleib stark gleichsinnig verbogen, so bleiben 
die Tiere orientierungsunfahig. Bei gegensinniger Schiefverklebung 
scheinen sich die Wirkungen der beiden Abbiegungen etwas auszu- 
gleichen, denn die Tiere laufen ab 6 Std nach der Verklebung orientiert, 
wenn ihre Leistung auch sehr viel geringer als die von Gerade verkleb- 
ten ist. 

4. Diskussion: Die teilweise Kompensation nach der Ausschaltung 
von Gelenken 

Zunachst sei theoretisch erlautert, wie man sich die Kompensation 
von Ausschaltungsschaden in diesem Falle vorstellen kann. An Hand 
der Ergebnisse soil diese Theorie dann bewiesen werden. 

1. Bei dem Verkleben wird — da nie ganz genau in Normalstellung 
festgelegt werden kann, bzw. da es keine Normalstellung gibt (F, C) — , 
eine storende Dauerafferenz erzeugt, die unsymmetrisch von den Bf. 
kommt und nichts mit einer Schragstellung des Korpers im Raum zu tun 
hat: Falschmeldung durch Verkleben. 

2. Mit dem Festlegen eines Gelenkes werden die Bf. eines Gelenkes 
fiir die Wahrnehmung der Stellung des Korpers im Raum funktions- 
unfahig gemacht, da die Schwerkraft an diesen Gelenken keine Stel- 
lungsanderungen mehr bewirken kann. 

Die storende Dauerafferenz (Falschmeldung) ist verschieden groB, 
je nachdem, wie stark abgebogen das Gelenk festgelegt wird. Der 
zweite Effekt (Ausschaltung der Bf.) bleibt stets der gleiche. 

Ich nehme an, daB die Falschmeldung im Laufe der Zeit zum groBen 
Teil, wenn nicht sogar ganz, annuUiert wird; d. h., wenn sie nicht zu 
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groB ist, beeinflufit sie das Verhalten nach einiger Zeit nicht mehr. 

Fiir diese Theorie der Kompensation sprechen die folgenden experi- 
mentell festgestellten Tatsachen: 

Je schiefer die Verklebung, desto langer dauert es, bis eine Orien- 
tierungsfahigkeit wieder auftritt und bis das konstante Leistungs- 
niveau erreicht wird. Je mehr Gelenke schief verklebt werden, desto 
groBer sind die Schaden; wenn Kopf und Hinterleib gleichsinnig stark 
schief verklebt werden, sind die Tiere sogar nach 48 Std noch unorien- 
tiert. Offensichtlich wird nicht die ganze Falschmeldung annulliert, 
denn die stark schiefverklebten Tiere erreichen das Maximum der 
geradeverklebten nicht. 

Bei geradeverklebten Tieren, bei denen die Falschmeldung am 
geringsten sein miiBte, wird nach relativ kurzer Zeit, bestimmt von Zahl 
und Art der ausgeschalteten Gelenke, ein konstantes Leistungsniveau 
erreicht, dessen Hohe vom zweiten Effekt, dem Ausfall der Schwere- 
sinnesorgane abhangt. Aus der Reihe fallt F, dessen Festlegung offen- 
sichtlich keine Falschmeldung von groBerem EinfluB auf das Verhalten 
hervorruft, obwohl die Fiihler stets in ganz unnatiirlicher Stellung fest- 
geklebt werden miissen. Dafiir vermag ich keine Erklarung anzugeben, 
es sei denn, die Fiihler sind normalerweise, wenn noch andere Bf.- 
tragende G«Ienke frei sind, fiir die Schwereorientierung nicht von groBer 
Bedeutung. 

Die beste Stiitze fiir diese Kompensationstheorie liefert die Tatsache, 
daB Tiere mit abgeschnittenem Abdomen nach 3 Std auf der Vertikalen 
mehr leisten, als Tiere mit festgelegtem Abdomen. Der Grund dafiir 
kann nur sein, daB es beim Abschneiden keine Falschmeldung gibt ! Die 
geringe Bedeutung von C auf der Vertikalen verhindert dabei, daB sich 
die Schwerpunktsverlagerung des Korpers, die sich besonders iiber die 
Coxengelenke leistungsverschlechternd auswirkt, dem Effekt der fehlen- 
den Falschmeldung so stark iiberlagert, daB die durch letzteren bedingte 
Leistungsverbesserung nicht mehr erkennbar ist. Das ist jedoch bei 
dem parallelen Grenzwinkelversuch der Fall, was wegen der groBeren 
Bedeutung von C nahe der Horizontalen (s. S. 522) nicht verwundert : 

FH(PG)C nach 3 Std x^ 86,3 x^ 91,9 
FH(PG)C nach 3 Std x^ 89,2 x^ 78,6. 
Die Unterschiede sind gesichert. 

Wird Versuchstieren 15 Std nach der Verklebung von F und H 
das Abdomen abgeschnitten, so laufen sie zwar schlechter als jene, denen 
man nach gleicher Vorbehandlung des Abdomen festlegt, da beim Fest- 
legen die Coxen bei normaler Gewichtsverteilung arbeiten konnen, 
wahrend sie beim Abschneiden eine viel schwierigere Situation der Ge- 
wichtsverteilung, an die sich anzupassen sie keine Zeit hatten, zu be- 
wiiltigen haben. DaB aber durch das Fehlen der Falschmeldung eine 
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Leistungsverbesserung eintritt, wird daraus klar, daB (FHPG)C bis zur 
Orientierungsfahigkeit nach dem Abschneiden des Hinterleibes nur 
wenige Minuten braucht, wahrend (FHPG)C dazu nach dem Festlegen 
48 — 60 min Wartezeit benotigt. (Der Unterschied ist gesichert.) 

Ergebnis: Der Ausjall eines oder mehrerer Gelenke Tcann nidit 
kompensiert werden: das Fehlen ihrer Bf. verschlechtert die Schwere- 
orientierung irreversibel, wenn auch bei Ausfall von nur einem oder zwei 
Gelenken, nicht sehr stark. Die durch das Festlegen der Gelenke zwangs- 
weise auftretende Falschmeldung der Bf. kann — wenigstens zum groBen 
Teil — im Laufe der Zeit kompensiert werden. 

Diese Befunde entsprechen in gewisseni Sinne den Ergebnissen von 
ScHOEN (1950) an Fischen: Auch bei diesen Tieren kann der Ausfall 
eines Utriculus fiir die Schwereorientierung nicht ausgeglichen werden. 
DaB der Ausfall der Automatic, die von dem Sinnesepithel dieses 
Utriculus ausgeht, zentral kompensiert werden kann, ist jedoch nicht 
mit der Kompensation zu vergleichen, die bei meinen Ameisen die 
Falschmeldung unwirksam werden lafit, denn nach Thurm (in Vor- 
bereitung) zeigen die Bf. der Honigbiene keine Ruheaktivitat. 

VI. Gresamtergebnis iiber die Funktion dor Borstenfelder 
als Schweresinnesorgane von Formica polyctena 

Als Rezeptoren fiir die Schwerkraft dienen bei Formica polyctena 
Bf. an Fiihler-, Hals-, Petiolus-, Gaster- und Coxalgelenken. Eine Mit- 
wirkung der Bf . an den Trochanteren, des Johnstonschen Organs, von 
Spannungsrezeptoren der Muskulatur und moglicherweise auch anderer 
Sensillen bei der Schwererezeption ist nicht ausgeschlossen ; deren Anteil 
ist aber — vielleicht mit Ausnahme des Johnstonschen Organes — unbe- 
deutend im Verhaltnis zu dem der Bf. 

Jedes der fiinf Gelenksysteme F H P G C ist allein bef ahigt einen 
schwereorientierten Lauf auf der vertikalen Laufflache zu steuern, sowie 
auf schiefer Ebene bis zu gelenkspezitischer Grenzneigung iiber der 
Horizontalen die Richtung des Schwerkraftvektors zu erkennen. Von 
F geniigt ein Fiihler, von C die Meso- und Metacoxen. 

Sowohl auf der Vertikalen, wie auch auf der schiefen Ebene geringer 
Neigung leistet H am meisten, es ist also am wichtigsten fiir die Schwere- 
orientierung. Es folgen — in nicht ganz eindeutiger Reihenfolge — P, F 
und C. G leistet am wenigsten. 

C und G leisten fiir den Schweresinn auf der Vertikalen weniger 
als nahe der Horizontalen ; ihr Anteil an der Gesamtleistung des Tieres 
diirfte je nach der Neigung der Laufflache variieren. F und H, wahr- 
scheinlich auch P, leisten auf der Vertikalen und nahe der Horizontalen 
etwa gleich viel. 
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Die Schwereorientierungsleistung hangt von der Borstenzahl, der 
Borstenlange, der Art der Anordnung der Bf. und moglicherweise von 
zentralen Bestimmungsfaktoren ab, die die Inanspruchnahme der 
einzelnen Gelenke variieren konnen. 

Das Schwererezeptionssystem der Ameisen besitzt mehrere Fiihl- 
glieder, von denen das eine oder andere auch funktionsunfahig sein 
kann, ohne daJ5 die Orientierungsleistung stark absanke. 

Von Ausschaltungsschaden wird wahrscheinlich nur die durch das 
Festlegen bedingte Falschmeldung, nicht aber der Verlust eines Schwere- 
sinnesorganes kompensiert. 

VII. Luftstromungsrezeptoren an den Fiihlern von Ameisen; 
Diskussion der Ergebnisse von Barnes und Vowles iiber die 
Schwererezoptoren der Ameisen 

Der Schweresinn von Ameisen wurde bereits friiher von Barnes (1929, 1930) 
und von Vowles (1954) untersucht. 

A. Barnes lieB Crematogaster und Lasius auf schiefer Ebene von wechseln- 
dem Neigungswinkel schwereorientiert laufen. Der Abweiohwinkel der Lauf- 
richtung von der Horizontalen wurde gemessen. Es wird behauptet, daB die 
schwereorientierten Tiere nur positiv oder negativ geotaktisch laufen konnen. 
Je flacher die schiefe Ebene steht, desto groBer wird die Abweichung der 
Laufrichtungen von der Lotrechten. Das wird dadurch erklart, daB die Schwer- 
kraftrichtung durch Muskelspannungssinnesorgane wahrgenommen wird (Muskel- 
zugtheorie der Sohwereorientierung von Tieren ohne Statocysten: Ceoziee 
u. Stieb 1928, 1929). Die Tiere sollen sich jeweils so einstellen, daB ein bestimmter 
Schwellenwert asymmetrischen Muskelzuges nicht iiberschritten wird („Schwere- 
zugbegrenzung" : Pbecht 1940). Sie suchen die stabilste Lage auf; deren Wahr- 
nehmung erfolgt um so leichter, je steUer die Laufflache steht. 

Gegen die letzte Behauptung ist zu sagen, daB die Ameisen nicht nur in stabil- 
ster Lage, sondern geomenotaktisch in jeder behebigen Lage orientiert laufen 
konnen (Vowles 1954). DaB nicht Spannungsrezeptoren, sondern Bf. die haupt- 
sachlichen Schwererezeptoren sind, wurde oben (S. 508) bewiesen. Baenes Bxperi- 
mentalergebnisse stehen zur Bf.-Theorie der Schwereorientierung nicht im Wider- 
spruch; mit flacher werdender, schiefer Ebene nimmt die Scherkomponente der 
Schwerkraft, die die Art der Reizung der Bf. hauptsachhch bestimmt, ab; die 
Information, die von den Bf . tiber die Richtung der Schwerkraft zum ZNS kommt, 
wird geringer, die Schwereorientierung wird schwieriger, die Laufe werden kurven- 
reicher, die Streuung um die negativ oder positiv geotaktische Orientierungs- 
richtung daher groBer. 

B. Vowles glaubte, die Sohweresinnesorgane der Ameisen in den 
Johnstonschen Organen der Fiihler nachgewiesen zu haben. Seine 
Versucbstiere waren Myrmica laevinodis und ruginodis. Er suchte die 
Rezeptoren an den Gelenken, indem er Eisenspane an Gaster, Thorax, Kopf 
oder Fiihler klebte, die Tiere nach der Schwerkraft orientiert laufen 
lieB, und dann mit einem Magneten die gelenkenden Telle gegenein- 
ander auslenkte. Das Ergebnis: Er erhielt eine Einstellung in eine 
neue Richtung nur, wenn die Antennen im Funiculus gegen den Scapus 
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ausgelenkt wurden. Daraus schloB er, dafi das Johnstonsche Organ 
das Schweresinnesorgan der Ameisen ist. 

Diese Versuche mussen diskutiert werden. Zuerst ein Experiment, 
das VowLES nicht versuchte: Myrmica laevinodis lauft nach meinen 
Ergebnissen ohne Fiihler hervorragend schwereorientiert und zwar 
schon unmittelbar nach dem Absehneiden der Fiihler! Die Johnston- 
schen Organe sind also fiir die Schwereorientierung der Ameisen nicht 
notig. 

Zwei Fragen sind zu klaren: Warum bewirkte die Ablenkung des 
Kopfes oder des Abdomens keine Neueinstellung ? Und warum bewirkte 
die Ablenkung der Fiihler eine Neueinstellung ? 

a) Ich habe in den oben beschriebenen Versuchen gezeigt, daB die 
Falschmeldung nur eines Gelenkes, auch des so wichtigen H, die Orien- 
tierung nach der Schwerkraft nur wenig verschlechtert, da die freien 
Gelenke eine gute Schwereorientierung gewahrleisten. 

VowLBS gibt an, die Ameisen hielten nach dem Verdrehen des Kopfes oder 
des Abdomens manchmal im Lauf inne und maohten Angrif f sbewegungen : Viel- 
leicht wird die Storung am Hals- oder Hinterleibsgelenk allein also so aufgefafit, als 
wiirde duroh einen Angreifer Abdomen oder Kopf verdreht 

Bei VowLES Versuchen ist im Tier der durch das Ablenken mit dem 
Magneten verursachten, zentripetalen Bf.-Afferenz keine Efferenz, kein 
,,Drehkommando" (Mittelstaedt 1961) vorausgegangen. Es ist aber 
einleuchtend, daB nur gleichsinnig von alien Gelenken kommende Re- 
aff erenzen bzw. Exaff erenzen, wie sie die Schwerkraft erzeugt , der Inf orma- 
tionsverarbeitung fiir die Schwereorientierung unterliegen, nicht aber 
Exafferenzen, die nur an einem Gelenk angreifen. 

b) Es ist unwahrscheinHch, daB die — geringe — Beteiligung des 
Fiihlers an der Schwereorientierung der Grund dafiir war, daB seine 
Ablenkung eine Neueinstellung bewirkte. Das widersprache auch dem 
eben Erliiuterten. Man muB sich fragen, ob nicht durch die Ablenkung 
des Fiihlers ein anderer Orientierungsmechanismus angesprochen wurde. 
BiRUKOW (1958) fand, daB bei Oeotrupes die Antennen die Rezeptoren 
fiir die Wahrnehmung der Stromungsrichtung der Luft tragen. Im 
Prinzip das gleiche fanden Bxjekhabdt u. Schneidbb (1957) bei Galli- 
phora und Heban (1957) bei Apis. Triigen auch bei Ameisen die Fiihler 
an den Gelenken Luftstromungsrezeptoren (bei Calliphora und Apis 
sind es die Johnstonschen Organe), so ware eine Anderung der Lauf- 
richtung der im Dunklen nach der Schwerkraft orientierten Tiere auf 
Ablenkung der Fiihler hin verstandlichi. Andern doch solche Tiere 
ihren Kurs auch, wenn man sie plotzlich von der Seite beleuchtet. 



1 Erst nach AbschluB meiner Untersuchungen erfuhr ich, daB auch BiJCK- 
MANN (1962) diese MogUchkeit fiir die Erklarung der Ergebnisse von Vowles in 
Betracht zieht. 
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c) Die Annahme lieB sieh durch die folgenden Versuche an Formica 
polydena und Myrmica laevinodis beweisen. 

1. Normaltiere von Formica werden auf einen mit Filtrierpapier 
bodeckten Tisch gesetzt und von einer Seite her beleuchtet. Die Ameisen 
laufen auf das Licht zu. Von einer Druckluftleitung wird iiber einen 
Schlauch mit am Ende eingesteckter, fein ausgezogener Pipette ein 
sehr f einer Luftstrahl von regulierbarer Starke auf das Tier gerichtet. 
Werden die positiv phototaktischen Tiere mit einem schwachen Luft- 
strom angeblasen, so lenken sie ihren Lauf in eine zwischen Licht- und 
Windquelle fiihrende Richtung. Der Luftstrom ist fiir menschliche 
Geruchsorgane duftfrei. Stark duftendes Jasminol in unbewegter Luft 
lenkt die Ameisen von ihrem Fluchtlauf nicht ab. Verschiedene Duft- 
sorten im Luftstrom andern die beobachtbaren Effekte nieht. 

Beim Anblasen ist stets eine Ablenkung der FiihlergeiBeln gegen den 
Schaft und des Schaftes gegen den Kopf zu sehen; solange das An- 
blasen anhalt, sind die GeiBelspitzen auBerdem in zitternder Bewegung. 
Von der Seite angeblasen sind die GeiBeln deutlich asymmetrisch ab- 
gelenkt. 

2. Bei geblendeten Tieren, die vollig unorientiert, bei diffuser Be- 
leuchtung von oben, herumkreisten, erzeugte jedes Anblasen — ob 
schwach oder stark — stets ein in bezug auf die Windquelle orientiertes 
Laufen, entweder positiv oder negativ anemotaktisch. Wurde nur der 
Gaster mit sehr feinem Strahl angeblasen, so roagierten die Ameisen 
anfangs nicht ; nach einiger Zeit begannen die Tiere sich herumzudrehen 
und zu suchen ; wahrscheinlich wurden durch Turbulenz aueh die Fiihler 
von der stromenden Luft beeinfluBt. Wurde jedoch die Antenne ange- 
blasen, so wendeten sich die Tiere sofort zur oder von der Windquelle. 

3. Werden zum Gegenversuch den Lichtorientierten die Antennen 
abgeschnitten, so laufen die Tiere trotz des seitlichen Anblasens unbeirrt 
zum Licht weiter. Geblendete Tiere ohne Fiihler laufen auch unter 
WindeinfluB weiterhin unorientiert. 

4. Werden geblendete Ameisen, die auf der vertikalen Laufflache 
negativ geotaktisch laufen, von der Seite angeblasen, so andern sie 
ihre Richtung. Anblasen des Gasters hat keinen unmittelbaren Effekt, 
selbst wenn der Gaster deutlich sichtbar abgelenkt wird (das entspricht 
VowLBS Magnetablenkungsergebnissen). Anblasen der Fiihler hat eine 
unmittelbare Neueinstellungswirkung. Es werden vor allem Richtungen 
zwischen der Lotrechten und der Windrichtung aufgesucht; wenn der 
Luftstrom starker ist, laufen die Tiere auch schrag von der Wind- 
quelle weg. 

5. Werden geblendeten Ameisen die Fiihler abgeschnitten, so laufen 
sie auf der Vertikalen tadellos negativ geotaktisch. Seitliches Anblasen 
hat nun aber keinen Neueinstellungseffekt. 

Z. versl. Physiol. Bd. 45 o^ 
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Damit scheint mir bewiesen, daB die Ameisen Formica polyctena 
und Myrmica laevinodis die Richtung von Luftstromungen mit Hilfe der 
Fiihler wahrnehmen; welche Rezeptoren beteiligt sind, wurde nicht 
untersucht; es kommen in erster Linie die Johnstonschen Organe und 
die Bf. an Scapus und Pedicellus in Frage. 

VowLBS Ergebnisse bei Ablenkung der Fiihler von Myrmica mit 
einem Magneten lassen sich zwanglos so erklaren, daB die Tiere sich 
nicht ,,geotaktisch" neueinstellten, weil ihre Schweresinnesorgane eine 
andere Raumlage nieldeten, sondern daB sie einer Resultanten aus 
geotaktischer und ,,pseudoanemotaktischer" Orientierung folgten. 

Das bedeutet, daC die Ergebnisse friiherer Untersucher der Schwere- 
orientierung der Ameisen, die diese Forscher zu anderen Annahmen 
liber die Schwerkraftrezeptoren veranlaBten, nieine Ergebnisse ergiinzen, 
ihnen aber nicht widersprechen. 

VIII. Quantitative Untersuchungcn iiber die Verlagerung 
der Kiirperteile im Schwerefeld und die Kontrolle ihrer Stellung 

1. Hypothese 

Bisher wurde gezeigt, daB bei Formica Bf. an mehreren Gelenken 
zur Wahrnehmung der Schwerkraft dienen; der Anteil der einzelnen 
Gelenke an der Orientierungsleistung des Tieres und die Kompen- 
sationserscheinungen nach Ausfall von Gelenken wurden analysiert. 

Das Verstandnis der damit weitgehend geklarten Physiologie der 
Schwererezeption bei Ameisen lieBe sich noch weiter vertiefen (und die 
Beweise fiir die Schwererezeption mit Bf., die die Lage von Korper- 
teilen registrieren, weiter erganzen), wenn wir abschlieBend noch nach 
der Art der Information fragen, die das ZNS von den Bf. iiber die Lage 
des Tieres im Raum erhalten kann. Sind die Veranderungen der Stel- 
lung der Korperteile unter dem EinfluB der Schwerkraft — die man ja 
als Eingangsreiz (Burkhakdt 1959) fiir die Bf. fordern muB — , groB 
genug, um dem Tier eine so feine Orientierung nach der Schwerkraft 
zu ermoglichen ? Wendler (1961) zeigte, daB bei Carausius Bf. an 
Trochanteren und Coxen die Korperhaltung in jeder beliebigen Position 
zur Schwerkraft stabilisieren ; konnten nicht auch bei Ameisen solche 
Mechanismen dafiir sorgen, daB die Stellung der Korperteile trotz der 
angreifenden Schwerkraft weitgehend gleich erhalten wird ? Oder 
bleibt trotz des Wirkens dieser Konstanzmechanismen eine Restablen- 
kung der Korperteile, die der Drehkomponente der Schwerkraft pro- 
portional ist und an der das Tier seine Stellung im Raum ,,ablesen" 
kann ? In welcher Weise hangt dann die angenommene Abweichung 
von der Normallage von dem Winkel zwischen Laufrichtung und 
Schwerkraft ab ? Diese Fragen sollen durch die im folgenden beschrie- 
benen Untersuchungen wenigstens prinzipiell beantwortet werden. 
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Am Beispiel des Gasters sei zunachst abgehandelt, wie sich eine 
Schriigstellung des Tieres auf der Vertikalen auswirkt. Den Winkel 
zwischen Korperlangsachse und Schwerkraft bezeichne ich als a. Lauft 
eine Ameise auf einer senkreehten Flache genau nach oben (oc = 0"), so 
wirkt das Gewicht des Gasters in der Langsachse des Tieres. Dreht sich 
das Tier urn den Winkel a um seine Hochachse, so hat das folgende Aus- 
wirkungen auf die Stellung des Gasters : Der Gaster, der iiber den Peti- 
olus gelenkig am Thorax sitzt, wird von der Drehkomponente der 
Schwerkraft ( = Drehkraf t = Gastcrmasse 
X Erdbeschleunigung x sin a) um den 
Winkel /3 aus der Richtung der Langsachse 
des Tieres verdreht. (Die geringen, durch 
die Drehung bedingten Tragheitskrafte 
seien vernachlassigt ; sie wirkon so, daB 
sie /? vergroBern.) Das Gewicht G des 
Gasters laBt sich bei Sehragstellung der 
Korperlangsachse um a" in G^ und Gg 
zerlegen (Abb. 41). Nur das dem Sinus 
von a proportionale Gg be wirkt Verdre- 
hungen (Drehkraft). Da /? von Gg ab- 
hangt, ist es ebenfalls dem Sinus von a 
proportional. 

Die Auslenkung des Gasters um /S" 
reizt das Gasterborstenfeld und vielleieht 
auch die Petiolusfeldcr unsymmetrisch, 
cs lauft eine Afferenz (Af) zum ZNS. 
Wenn nun — wie hier angenommen sei — 
die Gasterstellung durch einen Regel- 
mechanismuskonstantgehalten wird, so ist 
zu fordern, daB die Borstenfeldafferenz 

das ZNS zu oincr asymmetrischen Efferenz (Ef) an die Muskulatur, die 
den Gaster bewegt, veranlaBt, um die wahrgenommene Gasterabwei- 
chung zu beseitigen. Diese Darstellung vereinfacht selbstverstandlich 
sehr stark: Beim Lauf ist der Gaster unter dem EinfluB der Bein- 
bewegungen passiv bewegt und /J muC als der Mittelwert der Gaster- 
abweichungen nach rechts und links betrachtet werden. Af ergibt sich 
fiir das ZNS aus vorzeichenrichtiger Verrechnung der durch alle Gaster- 
schwankungen pro Zeiteinheit auftretenden Einzelafferenzen. 

Durch die Reaktion der Muskeln auf Ef wird die asymmetrische 
Borstenfeldreizung verkleinert und in einem geschlossenen Regelkreis 
wird die Gasterabweichung so lange zunehmend verringert, bis der 
Impulsstrom, der von den Bf. zum ZNS lauft, einen gerade noch so 
starken efferenten Impulsstrom auslost, daB die Muskeln geniigend 
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Abb. 41 A u. B. Scheiiiatische Dar- 
Htelhing der am Gaster angreifen- 
den Kraftc bei verschiedenem 
Winkel a dor Abweichuiig- der 
Korperlangsachse iir; von der Lot- 
rechten. A ct = 0"; B a - 45". 
Gk Hintcrleibsgclenk; Sp Schwer- 
punkt des Gasters ; G, Gi, G2 
Gastergewiclit und dessen Kom- 
ponenten. Zur Erklarung der 
Kraftczerlegung und ihrer 
Bedeutung s. S. 541 
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asyinmetrisch kontrahiert bleiben, um diese Lage geringster Gaster- 
abweichung gegen den EinfluB der standig wirkenden Drehkraft auf- 
recht zu erhalten. Diese hypothetische Restabweichung, die notig ist, 
damit der Impulsstroni zum ZNS nicht versiegt, nenne ich y; sie ist 
der Drehkraft proportional (Proportionalregler, Hassenstbin 1960). 
Verstarkt man namlich die Drehkraft, indem man a vergroBert, so ist 
ein entsprechend starkerer asymmetrischer Efferenzstrom notig, um 
zu verhindern, daB der Gaster weiter aus seiner neuen Lage geringster 
Abweichung gezogenwird; das verlangt wiederum einen groBeren Affe- 
renzstrom, den nur eine starkere (a proportionale) Restabweichung y 
hervorrufen kann. 

Die GroBe von y ist bei gleichbleibender Drehkraft davon abhangig, 
bei welohem Abweichungsgrad des Gasters das ZNS ausreichende asym- 
metrische Efferenzen an die Muskulatur zu senden beginnt. Ist auch 
bei relativ groBer asymmetrischer Bf .-Afferenz die Efferenz nur schwach, 
so "wird erst bei groBen Werten von y ein weiteres Absinken des Gasters 
durch Muskelkraft verhindert werden. 

Liegt keine Regelung vor, so hangt der Gaster so weit nach unten, 
bis die Spannungen im Gelenk- der angreifenden Drehkraft die Waagc 
halten. 

Die Muskulatur, die Gaster und Petiolus bewegt, muB in diesem 
Zusammenhang kurz besehrieben werden. An der Gasteroffnung in- 
serieren zwei Paar Muskeln, die beide im Petiolus entspringen; ein Paar 
tritt dorsomedial an die Gasteroffnung und dient als kraftiger Gaster- 
heber; das andere Paar inseriert ventral auBen an der Gasteroffnung 
und senkt, symmetrisch betatigt, den Gaster; asymmetrisch betiitigt, ver- 
mag es ihn bei gleichzeitiger Kontraktion des Gasterhebers um die 
Hochachse zu drehen. Um der Drehkraft entgegen zu wirken, miissen 
beide Muskelpaarc, die den Gaster bei ihrer Kontraktion gleichzeitig 
nach vorne ziehen, tatig werden. 

Wie stark bei der Abbiegung des Gasters um die Hochachse nicht 
nur eine Abbiegung im Gastergelenk, sondern auch eine Abbiegung im 
Petiolusgelenk beteiligt ist, war nicht genau festzustellen ; jedoch ist der 
Anted der Drehung im Petiolusgelenk sicher gering. Auf Filmaufnahmen 
(s. unten) ist eine Anderung der Lage des Petiolus erst bei sehr starken 
Gasterabbiegungen zu erkennen. Der Petiolus ist mit vier Paar Muskeln 
am Thorax befestigt: Ein Paar inseriert dorsomedial hinter dem Kiel 
an der Petiolusvorderoffnung und wirkt als Heber, ein anderes Paar 
inseriert ventromedial und wirkt senkend. Zwei weitere Muskelpaare 
inserieren dorsal auBen an der Petiolusoffnung und unterstiitzen, 
symmetrisch betatigt, den Heber; asymmetrisch kontrahiert be- 
wirken sie im Zusammenspiel mit dem Senker Drehungen um die 
Hochachse. 
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Ganz analoge Vorstellungen wie sie hier fiir die Beeinflussung der 
Gasterlage durch die Schwerkraft entwickelt wurden, gelten sicher auch 
fiir die anderen Korperteile, die an ihren Gelenken Bf. tragen, nur daC 
ihre weniger klar durchschaubaren Bewegungsmoglichkeiten keine so 
einfache Darstellung erlauben. Auch beim Gaster ist ja durchwegs 
nicht nur eine Bewegung um die Hochaehse, sondern auch eine Bewe- 
gungskomponente um die Langsachse und eine um die Querachse vor- 
handen. Das gesamte, dadurch verursachtc, komplexe Reizmuster 
stellt also die wirkliche Bf.-Afferenz Af dar. 

Zweifellos unterhegt auch die Stellung der ganzen Ameise stabili- 
sierenden Mechanismen, die jeder passiven Anderung der Stellung im 
Raum entgegenwirken, wie Wendleb (1961) das bei Carausius nachwies. 
Eine aktive Anderung des menotaktischen Orientierungswinkels zur 
Schwerkraft kann man sich vorstellen, wenn man annimmt, daB der 
SoUwert der Bf.-Afferenz verstellt wird : Um geradlinig in eine Richtung, 
die den Winkel a mit der Schwerkraft bildet, zu laufen, halt das Tier 
eine bestimmte asymmetrische Bf.-Afferenz konstant; das wird durch 
Efferenzen an die Muskulatur erreicht, die den Korper in einen Winkel 
zur Schwerkraft stellen, bei dem die Drehkraft eine Restabweichung 
verursacht, die eben die ,,erwartete" Bf.-Afferenz hervorruft: Durch 
Efferenzen wird der angestrebte Wert der Borstenfelderafferenzen ein- 
gcstellt (v. HoLST u. MiTTELSTAEDT 1950, Hassenstbin 1960). 

Sowcit die hypothetischen Vorstellungen. Zumindest an einem 
gelenkenden Korperteil miissen sie jedoch zu ihrer Rechtfertigung be- 
wiesen werden. Das ist am Gaster durchaus moglich. Sein groBcs 
Gewicht — in der Regel mehr als die Halfte des Gesamtgewichtos der 
Ameise — und seine lockere Gelenkung, die ihm um alle droi Hauptachsen 
weiten Bewegungsspielraum laBt, haben die starksten Abweichungs- 
effekto zur Folge. Dabei miissen vor allem drei Pragen beantwortet 
werden : 

1. Wie groB ist die Gasterabweichung an der normalen, ungestort 
auf einer vertikalen Unterlage laufenden Ameise ? 

2. In welcher Weise ist y von a abhiingig ? 

3. Wie groB ist die Gasterabweichung fi, wenn eine Regelung der 
Gasterstellung mit Sicherheit ausgeschlossen ist ? 

2. Die Bestimmung der Gasterabweichung /3 an toten Arheiterinnen 
von Formica polyctena 

Der Winkel /?, also die starkste mogliche, durch die Drehkraft bedingte Gaster- 
abweichung, lafit sich durch Ausmessen der Gasterabweichung von toten Ameisen 
in erster Anniiherung bestimmen. Dazu werden mittelgroBe Arheiterinnen von 
Formica polyctena mit Essigather abgetotet — bei dieser Totungsart werden die 
Tiere erst naoh langerer Zeit starr — , und dann sehr rasch mit der Thoraxunterseite 
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auf eine Nadelspitze geklebt; diese durchbohrt eine senkrechte Flache, die parallele, 
lotrechte Linien triigt, so daB das Tier sich vor diesen parallelen Linien drehen 
laBt. An einer Winkeleinteilung ist der Grad der Verdrehung ablesbar. In 10°- 
Schritten wird das Tier von der Stellung a = 0" (Kopf oben) bis zur Stellung 
a = 180" (Kopf unten) und wieder zuriick gedreht. Der bei a = 0" frei herab- 
hiingende Gaster zeigt mit wachsendem a eine zunehmende Gasterabweichung fS. 
Ein mit weiBer Farbe auf Thorax und Gaster aufgetragener, in der Liingsaclise 
des Tieres verlaufender Strich erlaubt die Messung der Abweiohung der Thorax- 
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Abb. 42. Kenuzeichimng der Winkel a (Abweichiing der Tboraxlangsachso, die ein schwar- 
zor Strioli angibt, von dor Lotreoliten) und y (Abweiohung der Gasterlangsachse, die ebon- 
falls ein schwarzer Strich angibt, von der Thoraxlangsachsc). Am Tier mit aufgesehnittcucm 
Regelkrois bzw. am toton Tier wird der zweite Winkel als ^ bezciohnet 

Abb. 43. Gasterabweichung f) oines frisohgetoteten Tieres in Abhangigkcit von a, dcm 
Winkel zwischen Lotroohter und Thoraxlangsaohge. • Duroh Drehung im Uhrzeigersinn 
gewonnone Wertc; x duroh Drehung gogen den Uhrzeigersinn gewonncne Werte. 
Ausgezogcne Linien: Sinuskurven fiir die ieweiligcn Werte von /J liir ot = 90° bzw. 270" 



liingsachse von den der Schwerkraft parallelen Linien der Unterlage (a) und die 
Messung der Abweichung der Gasterlangsachse von der Thoraxliingsachse (/3; an 
der lebenden Ameise wird y auf die gleiche Weise gemessen, s. Abb. 42). Die Ab- 
weiohungen lassen sich bis auf 1/2° genau auf den Fotos ausmessen, die in den ein- 
zelnen lOO-Stellungen geblitzt werden. Nach jeder Verdrehung wird 10 sec gewartet, 
damit der Gaster den Bndwert der Abbiegung erreicht. Abb. 43 zeigt die dabei 
an einem Versuchstier gemessenen Werte. Insgesamt wurden von fiinf toten 
Exemplaren die Abbiegungen gemessen, die Werte zeigen keine wesenthchen 
Unterschiede. Der Vergleich mit den fiir die /S- Werte von a = 0° bzw. a = 90" und 
270" errechneten Sinuskurven macht klar, daB fS annahernd mit dem Sinus von 
a wiichst. 

Wie die Abb. 43 zeigt, ist es bei der langaam gedrehten, toten Ameise nicht 
gleichgiiltig, ob ein bestimmtes a mit dem Uhrzeigersinn oder gegen ihn erreicht 
wird. Die Diskrepanz zwischen den beiden Wertegruppen ruhrt davon her, daB 
bei gleichem a die Abbiegung groBer ist, wenn man von hoheren Abbiegungsgraden 
herkommt, als im umgekehrten Fall: Das Gelenk toter Tiere ist plastisch-elastisch. 
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Dieser Kffekt tritt bei toten Tieren, die mit etwa einer Umdrehung pro Se- 
kunde gedreht werden, sowie audi bei lebenden Tieren nicht auf, was an zeit- 
gedehnten Filmaufnahmen naohgewiesen wurde, und hat deshalb fiir meine Frage- 
stellung keine Bedeutung. Da der Gaster am toten Tier bei Uberschreiten der 
180"-Grenze noch einige Zeit in die Richtung iiberhangt, in die er vorher abgebogen 
war (negative Werte in Abb. 43), sind die /S-Werte fiir 160' ^a SJ 230" fiir meine 
Betrachtungon ungecignet. 

Der Maximalwert der Abbiegung liegt fiir die Dreliung um 90" von a = 0" 
nach rechts oder links bei 39" bzw. 41". Bei diesen Drehrichtungen spielt die er- 
wahnto Plastizitiit des Gelenkes koine Rolle. An anderen Individuen gemessene 
Maximalabweichungen fiir a = 90" bzw. 270" waren: ^ = 41 "/40"; 45"/45,5"; 
46"/40" und 42"/—. 

Bei der toten Ameise treten also bei transversaler Stellung betracht- 
liche Absolutwerte der Gasterabbiegung auf. Moglicherweise ent- 
sprechen diese Werte groBenordnungsmaBig dem, was am lebenden Tier 
als Gasterabweichung bei gleichem a auftritt, wenn die Muskulatur 
nicht iiber einen RegelprozeB eingreift und dadurch die Abbiegung 
verringert. Jcdoch muB bodacht werden, daB auch ein nicht auf eino 
Regeleffcrenz zuriickzufiihrender, symmetrischer Dauertonus der Gaster- 
haltemuskulatur die Verhaltnisse am lebenden Tier so verandern 
wiirde, daB die Maximalabweichung j3 bei fehlender Regelung kleiner 
ausfiele, als die am toten Tier gemessene. Um diese Frage zu klaren und 
um zu sehen, wieweit das wirkliche ft von dem der toten Ameise ver- 
schieden ist, wurden die auf S. 549 beschriebenen Versuche durchgefiihrt. 

3. Die Bestimmung der Gasterabweichung y am lebenden Normaltier^ 
Nachdem wir jetzt cine Vorstellung davon gewonnen haben, wie 
stark der Gaster bei maximal angreifender Drehkraft aus der Normal - 
stellung verlagert werden kann, soil nun die Gasterabbiegung von leben- 
den Ameisen bei verschiedenem a untersucht werden. 

Dazu wurden im Institut fiir Wissensohaftliohen Film, Gottingen, Arbeiterinnen 
von Formica polyctena im MaBstab 1 : 3 gefilmt, die auf einer mit Millimeterpapier 
bespannten, senkrechten Laufflache liefen (Abb. 53) und die auf Kopf, Thorax 
und Gaster mit einem weiBen Strich versehen waren, um — wie oben beschrieben — 
Winkelabmessungen am vergroBerten Filmbild zu ermoglichen. Die Linien des 
Millimeterpapiers standen genau parallel bzw. senkrecht zu den Schwerkraftlinien. 
Genauso wurden Tiere gefilmt, deren Gaster mit Blei besohwert oder einem feinen 
Draht als vergroBerndem Zeiger fiir die Gasterabweichung versehen war. Die 
Filme wurden mit dreifacher Zeitdehnung aufgenommen (80 Bildcr/sek.); jedes 
einzelne Bild wurde mit 4 Elektronenblitzen von ^/joooo ^^"^ Leuchtdauer belichtet ; es 
folgte also etwa alle 12,5 msec ein vollig scharfes Bild dem anderen. Die Filme 
(insgesamt 840 m 35 mm-Film) wurden Bild fiir Bild an einem Arri-Filmauswertungs- 
gerat ausgewertet. Dabei wurden an etwa 3500 Bildern mit einem Winkelmesser 

^ Diese Arbeiten wurden durch die Unterstiitzung der Deutschen Forschungs- 
gemeinscliaft und das Entgegenkommen des wissenschaftlichen und technisohen 
Stabes des Instituts fiir Wissenschaftlichen Film, Gottingen, ermoglioht, wofiir 
herzlich gedankt sei. 
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auf der Mattscheibe, auf der die Ameise etwa in lOfacher GroBe erschien, die Ab- 
weichung der Linie auf dem Gaster von der Linie auf dem Thorax (y) und die der 
Linie auf dem Thorax von den lotrechten Linien der Unterlage (a) auf ^/j" genau 
vermessen. 
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Abb. 44. Gasterabbicgung y eines lebendon Nonnaltieres in Abhangigkoit von a (Auswer- 

tnng von Filniaufnahmon). Jeder Punkt bczcichnet einen McLiwert, jedes Kreuzohen 

mehrere gleicho MoBwcrte. Ausgczogonc Linie: Verbindung der Mittelwerto von y fiir je 

10" von a. Gestrichcltc Linie: 30,2 sin a + 5,9 

Abb. 44 zeigt die an einer Ameise, deren Gaster nicht kunstlich 
belastet, aber — wahrscheinlich durch Nahrungsaufnahme — ziemlich 
stark angeschwollen war, gemessenen y-Worte in Abhangigkeit von 
a fiir a = 355,5" bis a = 95«. Die zwischen jeweils lO" (z. B. 355,5" 
bis 5"; 5,5" bis 15") fallenden y-Werte wurden gemittelt und die daraus 
gewonnenen 10"-Mittelwerte der Gasterabbiegung wurden eingetragen 
und durch eine ausgezogene Linie verbunden. Fiir das Minimum 
y = 5,9" bei a = 0" und das Maximum y = 36,1" bei a = 90" wurde 
die Sinuskurve (30,2 sin a + 5,9) berechnet und als gebrochene Linie 
eingetragen. Die gleiche Bedeutung besitzen diese Linien auch in den 
folgenden Abb. 45, 46, 49 und 51. 

Die statistische Bearbeitung des Materials nach dem i-Test ergab, daB nur 
die y-Mittelwerte fiir a = 60" und 70° signifikant vom jeweiligen Sinuswert ver- 
schieden sind. Alle anderen Mittelwerte sind nioht vom Sinus unterscheidbar. 
Untereinander sind alle y-Mittelwerte fiir je 10" signifikant verschieden, wobei 
allerdings der Untersohied zwischen den Werten fiir a = 50" und 60" nur sehr 
schwach (P = 0,016) und der zwischen den Werten fiir a = 70" und 80° schwach 
(P = 0,005) gesichert ist. Insgesamt wurden 665 Werte von diesem Tier gemessen. 
Das Maximum der Abbiegung betragt fur a = 90" ungefahr 30". Die Streuung 
ist betrachtlich, wie aus der Abbildung hervorgeht. Die Abbiegung y = 5,9" fiir 
a = 0" kommt dadurch zustande, daB der Strich auf dem Gaster nicht ganz genau 
in dessen Mittellinie angebracht war. Wie sich zeigte, gelang indes der Strich auf 
dem Thorax fast genau in der Richtung dessen Langsachse. 
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Abb. 4,5. Gasterabbiegung y eincs lebcndcn Normaltieres in Abhangigkcit von a, (Auswor- 

tnngr von Filniaufnahmen). Jcdor Punkt bezoichnet einen MeBwcrt, jcdcs Kreuzchen 

rachrore gleioho MeBvverte. Ansgozogcnc Linie: Verbindnng der Mittclwerte von y fiir ju 

10» von a. Gostrichclto Linie: 14,2 sin a — 1,3. a= 0" — 180" 




780 200 220 2W 260 280 300 320 3'W cc° 360 

Abb. 46. IJio gloiclic Darstcllung des gleichcn Tieres wie in Abb. 45 fiir a ^ 180 — 360° 
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Nooh weit starker ist die Streuung bei einom zweiten, unbelasteten 
Normaltier, dessen MeBwerte Abb. 45 fiir a = — 180" und Abb. 46 fiir 
x = 180 — 360" darstellen. 14,2 sin a — 1,3 ist gestrichelt eingetragen. 
Insgesamt wurden dabei 1222Werte gemessen. Die maximale Ab- 
biegung fiir a = 90" betragt 14,1", die fiir a = 270" betragt 14,2". Die 
Starke Streuung bei diesem Tier macht eine statistische Auswertung 




Abb. 47. Normaltior. a = 94"; y = 37". (Rcchts obcn: Stoppuhr) 

Abb. 47, 50 11. 5-1. VorgroCorunffoii von dcu I'ositivkopien der Filnio von Ameisen, dio auf 
vortikalei' Untcrlagc liefen. 



nicht lohnend. Woher die Streuung riihrt, weiB ich nicht sicher zu sagen, 
jedoch stellte ich bei diesem Tier fest, daB es sehr erregt lief und hiiufig 
stehenblieb, wobei es in Angriffsstellung ging und die Mandibeln spreizte. 

Die Abb. 47 zeigt eine von der Positivkopie des Filmes herausver- 
groBerte Aufnahme eines Normaltieres. 

An einem weiteren Normaltier, von deni nur die Maxima ausgemessen 
wurden, desson maximale Gasterabweichung aber auch am frisch- 
getoteten Tier gemessen wurdo, ergaben sich folgende Werte: 



Lebend: y 
Getotet : fS 



14,9" (?t = 23) 
410 



= 270" 



12,1° (h. = 27) 
39,5» 



a = 0" 



■1,2" {n = 25) 
+ 1" 



Damit ist deutlich gezeigt, daB beim lebenden Normaltier die Abwei- 
cliung y des Gasters bei a = 90" bzw. 270" weit unter der Maximal- 
abweichung fj des frischgetoteten Tieres liegt. 
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Urn jedoch dem obenerwahnten Einwand zu entgegnen, der an der 
toten Ameise gemessene Maximalabweichungswert entspreche nicht der 
Maximalabweichung j3, die am lebenden Tier auftritt, wenn keinerlei re- 
aktive Anderung der Gasterlage durch die Muskulatur auf Grund der 
zum ZNS kommenden Bf.-Afferenzen bei Abbiegung des Gasters statt- 
findet, muBte ich noch zu einem weiteren Experiment greifen: 



4. Vergleich der Gasterabweichung an der lebenden Ameise bet intaktem BjG, 
bei abgesengtem BfG und am Men Tier 
Wirklich einwandfrei laBt sich die Regelkreishypothese namlich nur 
dann beweisen, wenn man die Gasterabweichungen bei gleichem a an 
einem intakten Normaltier, und eo -, 
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am selben Tier bei ,,aufgeschmt- 
tenem Regelkreis" vergleicht. 
Aufschneiden laBt sich der Re- 
gelkreis entweder dadurch, daC 
man verhindert, daB auf die 
von den Bf . Itommende Affercnz 
cine Efferenz zu den Muskeln 
kommt, oder indem man keine 
Bf .-Afferenz zum ZNS gelangen 
laBt. Die zweite Moglichkeit ist 
am Gaster experimcntell zu 
verwirklichen. Durch Absen- 
gen des Gasterborstenfeldes 
kann eine vom BfG zum ZNS 
laufende Afferenz verhindert 
werden ; die Muskeln stehen da- 
bei unter dem normalen Tonus, 
eine Gasterabweichung kann 
jedoch nicht liber einen Regel- 
kreis EinfluB auf die Musku- 
latur haben. Ist bei dieser Ver- 
suchsanordnung die Gasterab- 
weichung signifikant groBer als bei intaktem BfG, dann ist die Regelung 
der Gasterstellung bewiesen. Gleichzeitig ist dabei zu zeigen, ob der 
ohne BfG erhaltene Abbiegungswert dem der toten Ameise entspricht. 

Dazu wurden zwei Normaltiere bei a sa 90" mit dem Elektronenblitz mehrmals 
photographiert, dann wurde unter BinokularkontroUe das BfG sorgfaltig abge- 
sengt, ohne jedoch mit der Nadel die Gelenkmembran zu beriihren. Auch an den 
gasterfeldfreien Tieren wurden dann wieder bei a ?« 90" Aufnahmen gemacht. 
SchlieBlich wurden die Ameisen mit Essigather abgetotet und mit der oben beschrie- 
benen Methode der Gasterabbiegungswinkel fiir a = 90" bestimmt. Abb. 48 zeigt 
die gemessenen Werte. Trotz der geringen Anzahl verwertbarer Bilder, laBt sich 
sehr gut sichern, daB das Mittel der Gasterabweichung bei intaktem BfG (Tier 1 : 



60 

Abb. 48. Gasterabwoicliuiig voii z\voi Tieren 
(t. Tier: ausgcfiillte Zeiehen; 2. Tier: leere 
Zeiclien) fiir 80"^ a £ 100". AA unvcrlctzteH 
Normaltier, o • Tier mit abgesengtem^ Gaster- 
feld, n ■ f rischgetotctes Tier (Auswertung von 
geblitztenPhotographien). Ausgozogeno Striche : 
Mittelwerte des 1. Tieres. Gebrochene Striche: 
Mittclwerte des 2. Tieres 
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15,6"; re = 16 uiid Tier 2: 13,9"; re = 8) von dem Mittelder Gasterabweichung bei 
abgesengtem BfG, d. h. bei aufgeschnittenem Regelkreis (Tier 1: 32,4"; re = 11 
und Tier 2: 32,2"; re ^ 11) signifikant verschieden ist. Die Differenz der Mittel ist, 
wie man sieht, betrachtlich. An der toten Ameise betrug die Abweichung bei 
Tier 1 : 43,3" (re = 6) und bei Tier 2 : 44,4" (re = 5). Diese Abweichung ist wegen der 
geringen Zahl der Werte nur sehr schwach (P = 0,03 bzw. 0,012) gesichert von der 
Abweichung am Icbenden Tier ohnc BfG verschieden. Jedoch ist anzunehmon, daB 
die Differenz bei einer groBeren Zahl von MeBwerten zu sichern ware. 

Durch diese Ergebnisse ist 1. bewiesen, daB eine Regelung der Gaster- 
stollung stattfindet, Mr die das BfG als Fiihlglied dient, 2. gezeigt, daC 
die Gasterabweichung der lebenden Ameise ohne BfG wohl etwas 
geringer ist, als die der toten, daB sie jedoch in einer ahnlichen GroBen- 
ordnung wie diese liegt. (Der vorhandene Unterschied konnte auch auf 
dem EinfluB der BfP bei diesen AbbiegungsgroBen beruhen.) Auf die 
immerhin betrachtlichen AbweichungsgroBen, die trotz der Regelung 
der Gasterstellung auftreten, werde ich unten zuriickkommen. 

Eine Beteiligung von Bf. (neben den Augen) an der Regelung der 
Stellung cines Korpertoils, namlich dos Kopfes, fand schon Mittel- 
STAEDT (1957) bei Mantis. 

5. Die Bestimmung der Gaslerahweichung y an Ameisen 
mil helastetem Gaster 
In Abb. 49 sind die 597 MeBworte fiir eine Ameise zusammengefaBt, 
an deren Gaster ein 15 mm langcr, sehr diinner Kupfordraht (Gewicht 
etwa 1,5 mg) befestigt war. Der Draht war gloich hinter dem Gaster 
Icicht aufwarts gekniekt, um zu verhindern, daB er auf der Unterlage 
auflag. Das Anhangsel storte den Lauf des Tiercs koineswegs und konnte 
als Anzeiger fiir die Gasterlage dienen, die auf diese Weise sehr genau aus- 
mcBbar ist. Wie vorher an einer frischgetoteten, anderen Ameise festgestellt 
worden war, bewirkte der Draht eine Erhohung der Maximalabbiegung 
um 15 — 20%. Diese Verstiirkung dor Abbiegung ist unbetrachtlich 
im Verhiiltnis zu den Schwankungen der Abbiegung, die bei unbelasteten 
Normaltieren vorkommen. Die Abb. 49 bringt y fiir oc = 5,5 — 265". 
23,9 sin a + 3,9 ist gestricholt eingetragen. 

Alle y-Mittelwerte fiir je 10" sind signifikant voneinander unterschieden, vom 
Sinus sind nur die Mittelwerte fiir a = 340" und 330" gesichert verschieden. Die 
Streuung ist bei dieser Ameise geringer als bei den Normaltieren, offensichtlieh 
wirkt der lange Draht stabilisierend auf die Lage des Gasters ein. 

Bemerkenswert ist bei diesem Exemplar der Knick im Anstieg der y-Werte um 
a = 330". Der vorher steilere, dann flachere Anstieg von y konnte die Reizung 
eines weiteren Rezeptors bei a ^ 330" anzeigen, etwa von Petiolusborsten- 
feldern. Da sich jedoch ahnliche Erscheinungen bei den MeBreihen der anderen 
Ameisen nicht finden lassen, muB die Entscheidung dieser Frage offenbleiben. 

Abb. 50 zeigt eine von der Positivkopie des Filmes herausvergroBerto 
Aufnahme einer solchen Ameise mit Draht. 
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SchlieBlich gibt Abb. 51 die 675 MeBwerte von y f iir a = 355,5 — 95" 
wieder, die von einer Ameise gewonnen wurden, der 7 mg Blei an das 
Gasterendc geklebt worden waren. Bei einem anderen, totcn Tier, er- 
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WA. 49. Gastcrabbiegiing y einos Tieres, an dcsscn Gasterendc cin Dralit befestigt ist, in 
Abliiingigkeit von a. (Aiiswertnng- von Filniaufnaluncn). Jeder Punkt bezeichnet omen 
Meliwert, jedes Kreuzchen mehrcro gleiche McUwerte. Ausgezogone lyinic: Mittehvcrte 
von y fur jo lO" von a. Gostrieholte Linie: 23,9 sin ct + 3,9 




Tier mit Dralit am Gasterendc. a = 87 



zeugte die gleiche Bleimenge, am gleiehen Ort angebracht, eine Maximal- 
abbiegung p von etwa 750 f^j. 5, ^ 990, was der mehr als 100%igen Ver- 
starliung der Maximalabbiegung des unbelasteten Tieres entsprach. 
Wie sich aus Abb. 51 ablescn liiBt, liegt der Abbiegungswert y fiir a = 90° 
an der lebenden Ameise bei 62", also nur wenig unter der Maximalabbiegung der 
gleichbehandelten, toten. Alle y-Mittelwerte sind signifikant voneinander unter- 
schieden. 62 sin a + 2,1 ist gestrichelt eingetragen. Signifikant vom Sinus ver- 
schieden sind alle y-Mittelwerte von a = 10—80", genauso signifikant aber liegen 
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Abb. 31. Gastcrabbicgimg -/ ciiics Ticres, an (lessen Gasterende Blei betestigt ist, m Ab- 

hangigHcit von a (Auswertung vou Filmautriahmen). Jeder Punkt bezeiehnet cinen MeB- 

wert, jedes Krciizohon raelirere glelohe MeBwerte. Ausgezogene Lime : Mittelwerte von y tnr 

je 10" von a. Gestrlchelte Linio: 62 sin a + 2,1 



sie fiber einer Geraden zwischen 
y = 2,1" und 64,1". Fast bis a = 40" 
erfolgt der Anstieg von y beinahe 
genau nach der Funktion a = y, 
der Gaster weicht also fast genauso 
stark von der Liingsachse ab, wie 
die Langsaclise von der Senkrechten 
ab weicht. Die mechanisohen Eigen- 
schaften des Gastergelenkes verhin- 
dern zweifellos bei starkeren Abbie- 
gungsgraden, daB der Gaster genau 
senkrecht herabhangt. Trotzdem ist 
die Endabbiegung y = 62" fiir 
a = 90° sehr betriichtlich. 

Es erhellt aus diesem Er- 

gebnis, daB bei einer Belastung 

des Gasters mit 7 mg Blei, was 

etwas mehr als das normale Gastergewicht ist, das bei 6 mg liegt, von 

oiner Regelung der Gasterstellung bis zu einer Lage geringster Ab- 

biegung nicht mehr die Rede sein kann; der Regelkreis ist durch 




Abb. 32. Ameise 



mit Blei am 
34": V = 34° 
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tJberbelastung zusammengebrochen, die Muskeln vermogen gegen die 
Starke Drehkraft nichts mehr auszuricliten bzw., die von den Bf. 
zum ZNS gehende Afferenz lost keinen geniigend starken Efferenzstrom 
aus, als daB die Muskeln zu einer ausreiehenden Kontraktion veranlaBt 
wiirden. 

Abb. 52 zoigt eine VergroBerung von der Positivkopie des Filmes mit 
einer bleibelasteten Ameise. 




Abb. 53. Versnohsanordnung fiir die Filmiiufnahmen von Amoison auf dor vertikalen Lauf- 
tlttche. Die mit Millimcterpapier bespannte Laufflache ist an den z.wei Linealen oines 
technisclien Zeichenapparates befostigt ; sie wird auf dem senkrocht .stehendon Grundbrett 
ersohiitterunpsfrei gctiihrt. An einem Gestell, das die Klitzleuchten tragi, ist ein 
Drahtralimen angebracht, der das Bildfeld der Kamera angibt. (Aiifn. : Institut fiir 
Wissonsctiaftlichcn Film, Gottingen) 

6. Diskussion der Ergebnisse iiber die Oasterverlagerung 
im Schwerefeld 
a) Normalticre. Mit groBer werdender Abweichung a der Langsachse 
der Ameise von der Lotreehten wird y, die Abbiegung des Gasters 
nach unten, zunehniend groBer. Die Abbiegung ist trotz groBer Streuung 
fiir alle lO^-Stufen von a signifikant. Die Ameise kann also an der 
Gasterabbiegung y, die die Bf. des Gasters und vielleicht aueh die des 
Petiolus reizt, ihre Stellung im Raum „ablesen". Es ist anzunehmen, 
daB ein unter einem bestimmten Winkel zur Schwerkraft gerichteter 
Lauf darauf beruht, daB y bzw. die dadurch iiber die Bf einflieBonde 
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Reizmenge konstant gehalten wird. Da die Schwankungen von a bei 
gleichem y sehr groB sind, ist damit vielleicht ein Schliissel zum Ver- 
standnis des typischen Zickzacklaufes der Ameisen auf der Vertikalen 
o-egeben; er geht nur beim Fluchtlauf oder bei zusatzlicher optischer 
Orientierung in einen fast geraden Lauf iiber. Da beim normalen Lauf 
sehr viele Bf. zusammenarbeiten, Bf., die zum Teil der Aufgabe, die 
Stellung eines Korperteiles anzugeben, weit besser angepaBt sind, als 
das Bf G, und da auBerdem im Bereich mancher anderer Bf . die gelenken- 
den Teile in ihrer Bewegung weit starker durch Konstanzmechanismen 
eingeschrankt sein diirften (s. unten), kann man annehmen, daB die 
Streuung der von alien Bf. zum ZNS gelangenden, asymmetrischen 
Reizmenge unter dem EinfluB der Schwerkraft im allgemeinen geringer 
ist, als die beim Gaster gemessene Streuung der Abbiegungswerte. Je- 
doch werden stets gleiche y-Afferenzsummen mehr oder weniger ver- 
schiedenen a-Werten entsprechen, die teils etwas groBer, teils etwas 
kleiner als der „beabsichtigte" a- Wert ausfallen. Eingewisses Schwanken 
in der Richtung, das zu einem sachten Schwingen um die mittlere Lauf- 
riehtung fiihrt, ist daher unvermeidlich. 

Die Ergebnisse legen nahe, daB y = fc • sin a ist, wobei k einen ein- 
fachen Zahlenfaktor darstellt. Damit liegen fiir die Ameise Stufen 
gleichen Reizzuwachses und gleicher Reizabnahme fiir a nahe 0« naher 
beisammen, als fiir a-Werte, die nahe QO" bzw. 270" liegen. Ein auf dieser 
Basis aufgestelltes Winkelsystem besaBe Teilstriche, die fiir unsere 
Begriffe in der Nahe der Lotrechten dichter beisammenlagen, als nahe 
der Waagerechten. Ahnliches erwogen v. Feisch u. Lindauer (1961) 
im Zusammenhang mit der MiBweisung des Bienentanzes. Auch dort 
scheint den Bienen gleicher Anderung des Winkels zwischen der Richtung 
zum Futterplatz und der Richtung zur Sonne bei der Transposition 
auf die Schwerkraft nahe der Lotrechten eine kleinere Anderung des 
Tanzwinkels zu entsprechen, als entfernter von der Lotrechten. Jedoch 
sind bei der Biene die Ergebnisse noch dadurch kompliziert, daB auch 
bei 90" und 270" eine ,,Verdichtung der Winkelskala" auftritt. Die dafiir 
zur Erklarung vorgebrachte Hypothese, in diesem Winkelbereich 
arbeite das am Petiolus der Biene gelegene Bf.- System der Biene am 
genauesten, wahrend bei 0" das am Hals befindliche System am genaue- 
sten arbeiten soil, findet durch meine Ergebnisse an der Ameise keine 
Unterstiitzung. Auch das am Abdomengelenk befindhche Bf.- System 
der Ameise arbeitet bei geringer Abweichung der Langsachse des Tieres 
von der Lotrechten am genauesten und nahe der Waagerechten am 
ungenauesten. Es ist anzunehmen, daB das auch fiir das Bf.-System 
am Petiolus der Biene zutrifft. 

Die maximalen Abbiegungswerte des Gasters sind sehr betrachtlich. 
Am Normaltier wurden Abbiegungen bis zu 41" gemessen. Das Mittel 
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der Maxima liegt bei Ameisen mit normalem Gaster um 14". Diese 
Werte sind iiberraschend groB; bei toten Tieren liegt die erreichte 
Maximalabbiegung zwischen 40" und 50", bei Tieren mit aufgeschnittenem 
Regelkreis bei 32". Die Maximalabbiegung an der intakten Ameise 
betragt also zwischen 40 und 50 % der Maximalabbiegung bei zerstortem 
Regelkreis. Es liegt zwar, wie oben bewiesen wurde, eine Regelung der 
Gasterlage bis zu einer Restabweichung vor, Mr die das Bf G als — haupt- 
sachliches — Fiihlglied dient, jedoch ist deren Wirkungsgrad relativ 
gering. Nur 50 — 60% der Abbiegung werden ,,w?ggeregelt". Der 
geringe Wirkungsgrad der Gasterlageregelung kann darauf beruhen, 
daB die den Gaster bewegende Muskulatur verhaltnismaBig schwach 
ist oder daB das tJbersetzungsverhaltnis von Afferenz zu Efferenz so 
groB ist, daB erst betrachtliche Afferenzasymmetrien eine wirksame 
Regelung der Gasterschieflage auslosen. 

Der Nachweis eines Regelkreises fiir die Kontrolle der Gasterstellung 
legt es nahe, daB auch die andern Korperteile durch ahnliche Konstanz- 
mechanismen in ihrer Lage kontroUiert werden. Diese Regelsysteme 
arbeiten aber wahrscheinlich sehr viel genauer, d. h., die bei ihnen auf- 
tretenden Restabweichungen sind geringer, als am Gaster, denn bei 
keinem der iibrigen Korperteile konnte auf den Filmaufnahmen eine 
deutliche Stellungsanderung in Abhangigkeit von der Schwerkraft 
gemessen werden. 

Bei verschiedenen Normaltieren sind die Maxima der Abbiegung 
unterschiedlich groB : 

a = 90»: 1. Tier y = 13,7"; 2. Tier y = 14,10; 3. Tier y = 30,2» 

Bei dem dritten Tier war der Gaster deutlich angeschwollen. Gleich- 
groBe Ameisen, deren Gaster etwa ebenso stark angeschwollen war, 
ergaben bei einer Wagung des Gasters durchschnittlich 8 — 9 mg Gaster- 
gewicht, also um 30 — 45% schwerere Gastera, als normal. Ahnliche 
Falle werden unten diskutiert. 

Bei der gleichen Ameise braucht die Maximalabbiegung nach rechts 
(a = 90") und nach links (a = 270") keineswegs gleich groB zu sein: 
a = 900:1. Tier y = 13,70; 2. Tier y = 14,1" 
a = 2700; 1. Tier y = 10,90; 2. Tier y = 14,2». 

Die Differenz ist bsim ersten Tier signifikant. Das orfordert eine 
getrennte Verrechnung der Abweichung nach rechts bzw. nach links. 
Diese Erscheinung zeigt sich auch bei frischgetoteten Tieren: 
a = 90": 1. Tier y = 410; 2. Tier y = 39"; 3. Tier y == 480 
a = 2700; 1. Tier y = 39,5"; 2. Tier y = 41"; 3. Tier y = 52o. 

Es kann der Asymmetric der Abbiegungen also eine Asymmetric des 
Gelenkes oder des Gasters, aber auch eine Asymmetrie der Bf. -Afferenz 
zugrunde liegcn. DaB die Zahl der Borsten im BfG zwischen rechtem 

Z. vergl. Physiol. Bd. 45 o^ 
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und linkem Feld und von Individuum zu Individuum ziemlich stark 
schwanken kann, wurde schon in Tabelle 3 (S. 485) beriohtet. 

Die mit einem Draht schwaoh belastete Ameise ist, wie der Vergleich 
an den getoteten Exemplaren zeigte, fast als Normaltier zu werten. Da 
dabei die Streuung nicht sehr groB ist, zeigt sich eine schone Annaherang 
der y-Mittelwerte an den sin a. 

b) Ameisen mit belastetem Gaster. Eine Belastung des Gasters, 
die zu einer Verdoppelung des Gastergewichtes oder etwas dariiber fiihrt, 
ist offensichtlich schon so groB, daB gegen die am Gaster angreifende 
Drehkraft keinerlei regulative Wirkung der den Gaster bewegenden 
Muskulatur mehr ausgeiibt werden kann: Die Regelung ist zusammen- 
gebrochen. Die StorgroBe (Drehkraft) ist zu groB, als daB die Eingangs- 
groBe (Gasterabweichung) noch iiber das Stellghed (Muskulatur) beein- 
fluBt werden konnte. DaB der Gaster nicht stets senkrecht herabhangt, 
also y bei groBerem a nicht mehr gleich a ist, diirfte darauf beruhen, 
daB Spannungen im Gelenk der Drehkraft entgegenwirken. Dieser Fall 
ist durchaus nicht nur von theoretischem Interesse. Bei einer Anzahl 
von Ameisenarten — besonders ausgepragt bei Myrmemcystus horti- 
deorum, aber in geringerem AusmaB auch bei der Roten Waldameise — , 
gibt es Individuen, die soviel Nektar oder Zuckerlosung zu sich nehmen, 
daB sie mit stark angeschwoUenem Gaster, als sog. „Honigt6pfe" als Nah- 
rungsspeicher fiir ihre Nestgenossinnen dienen. Bei Wiistenameisen 
gibt es auch „Wassert6pfe" (Gobtsch 1953). Bei solchen „Honigt6pfen" 
von Formica polyctena kann nach meinen Wagungen das Gastergewicht 
bis auf das doppelte und dreifache des Normalen ansteigen, bei Myrmem- 
cystus und anderen jedoch noch weit hoher. 



Formica 



Gesamtgewioht (mg) .... 

Gastergewicht (mg) 

Gastergewicht in Prozent des 
Gesamtgewiohtes . . . . 



,,Honigt6pfe" 



12,4 
10 

81 



17 
12,2 

72 



15,6 
13 

83 



24,4 
19,4 

80 



18,8 
16,8 



Normaltier- 
mlttel 



11 



60 



Die Ergebnisse der Filmversuche mit Ameisen, deren Gaster etwas 
mehr als das Doppelte seines Normalgewichtes wog, bedeuten also, daB 
bei solchen Honigtopfen, die bei Formica durchaus noch lauffahig sind, 
die Gasterstellung nicht mehr geregelt werden kann, es sei denn ein 
besonderer Kompensationsvorgang sorgt fiir eine Beriicksichtigung des 
groBeren Gastergewichtes. Dies scheint nicht der Fall zu sein, denn die 
Beobachtung zeigt, daB bei Honigtopfen von Formica, die man auf der 
senkrechten Unterlage laufen laBt, der Gaster dauemd starke Abwei- 
chungen nach der jeweils nach unten gerichteten Seite zeigt. 
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Die Totzeit des nachgewiesenen Regelkreises lieB sich anhand der Filmauf- 
nahmen nicht ermitteln. Da die Bilder mit etwa 13 msec Abstand aufeinander- 
folgen, mufi sie kiirzer als 13 msec sein, sonst miiBte sich vor Einsetzen des Regel- 
erfolges bei sprunghafter Veranderung von a ein groJBerer y-Wert nachweisen 
lassen, als nach dem Ablauf der Totzeit. Das nachzuweisen gelang nicht. 

7. ZusammenfassuTig der Ergehnisse ilber die Verlagerung 
des Gasters im Schwerefeld 

Es tritt mit zunehmender Abweichung der Korperlangsachse von 
der Lotrechten bis zu a = 90* eine zunehmende Abweichung y des 
Gasters von der Korperlangsachse auf, die dem sin a folgt. Die Stellung 
des Gasters wird durch einen Regelkreis, wenn auch nicht sehr wirksam, 
kontrolHert: Nur 50—60% der Abbiegung, die bei zerstortem Regelkreis 
auftritt, wird weggeregelt. Bei Erhohung des Gastergewichtes auf das 
Doppelte ist keine negative Riickwirkung mehr moglich, der Regelkreis 
ist zusammengebrochen. 

Die y-Mittelwerte fiir je 10" von a sind auch bei Normaltieren signifi- 
kant voneinander verschieden; die durch die Bf. wahrgenommene Ande- 
ruruf der Lage eines Korperteiles unter dem Einflufi der Schwerkraft kann 
also erwiesenermaften als Anzeiger fiir die Stellung der Ameise im Raum 
dienen. 

Folgt 7 nicht genau dem sin a, so konnte das auf den EinfluB der 
Afferenz anderer Bf . als dem Bf G auf die am Gaster angreifende Muskula- 
tur zuriickzufuhren sein. 

Die Messungen der Abweichungen von der Normallage fanden am 
Gaster von Ameisen ein besonders geeignetes Objekt. Jedoch ist anzu- 
nehmen, daB das hier Gefundene auch fiir die anderen beweglichen und 
mit Bf . ausgeriisteten Korperteile gilt. Da deren Stellung jedoch genauer 
konstant gehalten wird (beim Kopf schon aus dem Grund, weil er die 
Augen tragt), oder da sie sich dauernd in aktiver Bewegung befinden 
(Fiihler und Coxen), ist eine Analyse ihrer Stellungsveranderungen unter 
dem EinfluB der Schwerkraft sehr viel schwieriger. 

IX. Yergleichende Untersuchungen zur Schwererezeption 
anderer Hymenopteren 

1. Formicoidea 
AuBer an Formica polyctena wurden einige Versuche iiber die Schwere- 
rezeption auch mit Arbeiterinnen von Camponotus ligniperda, Lasius 
niger, Myrmica laevinodis und Messor barbarus durchgefiihrt. Alle diese 
Arten besitzen einen ausgezeichneten Schweresinn, der sich mit der zu 
Anfang beschriebenen Methode priifen laBt. Samtliche gepriiften Tiere 
liefen ohne Fiihler tadellos schwereorientiert. Camponotus ist erst dann 
unorientiert, wenn F, H, P, G und C — wie bei Formica — ausgeschaltet 
sind. 

37* 



558 HubbbtMaukl: 

Genauer wurde noch die Myrmicide Messor barbarus untersucht: 
Solange eines der fiinf Bf.-Systeme F, H, P, G, C frei ist, laufen die 
Tiere orientiert, mit G allein allerdings erst naeh 5 Std Wartezeit. Eine 
eingehende Besprechung des Bf.-freien Postpetiolusgelenkes findet sich 
auf S. 509. 

Quantitativ wurde die Funktion des Fiihlers von Messor bei der 
Schwereorientierung mit der Funktion des Fiihlers von Formica polyctena 
verglichen. Der Fiihler der Myrmiciden ist mit seinen Scapusborsten- 
feldern besonders genau in die Fiiiilergrube des Kopfes eingepaBt, deren 
Rand einen besonderen Vorsprung als Widerlager bildet (s. S. 487, 
Abb. 2 und 3). Sein Bau ist im Hinblick auf die Bf. voUendeter als 
der des Fiihlers von Formica. Leistungsunterschiede waren daher zu 
erwarten. Arbeiterinnen von Messor, deren Fiihler festgeklebt wurden, 
lief en orientiert, ebenfalls solche, die nur mehr die Fiihler frei hatten. 
Ein Fuhler geniigte zur Orientierung. 

Normaltiere, Formica s = 104 mm £„ = 3,5° 
Normaltiere, Memar s = 106 mm e^ = 3,5" 

d. h., beide Tiere leisten auf der Vertikalen und nahe der Horizontalen 

dasselbe. 

Formica, (P)HPGC nach 24 Std x^ = 89,9 x^ = 97,1 

Messor, (F)HPGPpC nach 24 Std x^ = 87,0 x^ = 94,7. 

Die Unterachiede sind bei den Spuren zweifelhaft (P = 0,05), bei den 
Grenzwinkeln sehr gut gesichert. 

Werden die Fiihler ausgeschaltet, so zeigt sich also Messor starker 
geschadigt als Formica. 

Formica, F(HP C) nach 24 Std x^ = 50,4 x^ = 71,6 

Mmaor, F(HPGPpC) nach 24 Std x, = 56,4 x^ = 79,1. 

Die Unterschiede sind bei Spuren und Grenzwinkeln signifikant. Be- 
sitzen die Tiere also nur mehr die Fiihlergelenke zur Schwereorientierung, 
so ist Messor Formica deutlich liberlegen. 

Die Fiihler der Myrmicide Messor leisten demnaeh fiir die Schwere- 
orientierung etwas mehr, als die von Formica. Da sich die Fiihler 
im Bau der Scapusborstenfelder deutlich unterscheiden, wird die 
hohere Leistung bei Messor wenigstens zum Teil auf die bessere 
Ausbildung dieser Bf. zuriickzufiihren sein (dazu kann allerdings auch 
der EinfluB einer unterschiedlichen Ausbildung der Johnstonschen 
Organe kommen). Der Vergleich der Borstenzahl und Borstenlange 
ergibt fiir beide Ameisen etwa die gleiehen Werte. Damit ist erstens 
erneut nahegelegt, daB auBer der Zahl und Lange der Borsten auch der 
Bau der Bf. deren Leistung fiir die Schwereorientierung beeinfluBt; 
zweitens gibt dieses Ergebnis einen weiteren Hinweis darauf, daB die 
Schwererezeptionsleistung des Piihlera nicht nur auf das Johnstonsche 
Organ, sondern auch auf die Bf. zuriickzufiihren ist. 
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Der interessante Vergleich der Leistungsfahigkeit des Gastergelenkes mit 
seinen Bf. bei Tieren mit nur einem BfG (z. B. Formica) und solchen mit zwei BfG 
(z. B. Poneriden) konnte nicht durchgefiihrt werden, da von Poneriden und Doryli- 
den keine lebenden Tiere zur Veriiigung standen. 

2. Ajndae: Honigbiene 

Der Schweresinn der Honigbiene wurde von Lindauee u. Nbdel 
(1959) eingehend untersucht und geklart. Die an Ameisen gewonnenen 
Ergebnisse veranlaBten mich, auch die Biene noch einmal daraufhin zu 
iiberpriifen, ob die Fiihler- und Coxalfelder bei ihr wirklich gar keine 
Rolle fiir die Schwererezeption spielen. Bei der von Lindaueb u. Nedel 
angewandten Testmethode fiir die Schwereorientierung wurde beobach- 
tet, ob die Bienen noch zu einem schwereorientierten Tanz befahigt sind 
bzw., ob sie bei diffuser Beleuchtung noch freiwilHg negativ geotaktisch 
laufen. Bei dieser Methode konnte auch der Ausfall zentralnervoser 
Mechanlsmen, nicht nur der Ausfall der Schweresinnesorgane bei Aus- 
schaltungsexperimenten verhindern, dalJ die Bienen diese doch zum Teil 
schon recht komplizierten Verhaltensweisen zeigen. Das liegt um so 
naher, als sich Bienen bei Ausschaltungen (Verkleben, Abschneiden) 
als recht empfindlich erweisen. Die Labormethode der Verdrehung und 
des Kippens im Dunklen laufender Tiere, laBt auch noch die Schwere- 
orientierungsfahigkeit von Tieren beurteilen, die stark kurvig laufen 
und die unter Umstanden keine langeren, negativ geotaktischen Laufe 
mehr zu zeigen bereit sind. 

Dazu wurden den Bienen die Fliigel und die Stachelspitze abge- 
schnitten und die Augen mit Schellackfarbe verlackt. Bei symmetri- 
schem Rotlicht laufen Normaltiere (alle Gelenke frei) tadellos schwere- 
orientiert, meist negativ geotaktisch. Tabelle 7 gibt an, welche Aus- 
schaltungskombinationen gepriift wurden. Der Lauf wird mit abneh- 
mender Zahl freier Grelenke immer kurvenreicher. Die Bienen xiber- 
leben, mit Zuckerwasser gefiittert, bis zu 3 Tage. 

Ergebnisse: Bienen, denen eines der vier Gelenke ausgeschaltet 
wird, laufen schon nach wenigen Minuten orientiert. Genauso tun das 
Tiere, denen zwei Gelenke ausgeschaltet wurden, solange noch wenigstens 
H oder P frei sind. Sind H und P verklebt, so dauert es 18 Std, bis die 
erste Orientierungsfahigkeit auftritt. Bienen konnen also mit Fiihler- 
und Coxalborstenfeldern nach 18 Std Wartezeit orientiert laufen, wenn 
auch der Lauf sehr gewunden ist. Genauso konnen sie das mit den 
Coxen allein. Mit den Fiihlergelenken allein konnen Bienen jedoch 
selbst nach 3 Tagen, der auBersten Grenze der Untersuchbarkeit, nicht 
orientiert laufen. Mit dem Petiolusgelenk allein dauert es 3 Std, mit 
dem Halsgelenk allein 1 Std, bis Orientierungsfahigkeit auftritt. Ohne 
Bf. sind die Bienen unorientiert. Die Trochanterfelder scheinen auch 
hier keine Rolle zu spielen. 
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Damit ist die iiberragende Bedeutung von Hals- und Petiolusgelenk, 
wie sie Lindauer u. Nbdel fanden, bestatigt. Zu erganzen ist, daB auch 
die Coxalfelder einen gewissen, wenn wohl auch kleinen Beitrag zur 
Schwereorientierung leisten. Den Fiihlern kommt keine Bedeutung 

fiir die Schwererezeption zu, zu- 



Tabelle 7. Auf ihre Schwereorientienmgs- 

fahiglceit gepriifte Ausschaltungskombina- 

tionen von Apis melUfica 



mindest ist sie nicht nachweisbar. 

KuwABARA (1952) fand, es miifi- 
ten Rezeptoren an den Fiihlern dafiir 
verantworthch sein, daB in eine be- 
stimmte Richtung dressierte Bienen, 
die man aus dieser Richtung verdreht, 
in die alte Richtung zuriickkehren. 
Dabei konnten meiner Meinung nach 
auBer den von ihm in Betraoht ge- 
zogenen Johnstonschen Organen auch 
noch die Fiihlerborstenfelder, beson- 
ders aber auch die Coxalfelder, eine 
RoUe spielen. 

Eine quantitative Untersu- 
chung der Bedeutung der ein- 
zelnen Gelenke wurde nicht unter- 
nommen. Auch aus dem bisher 
an Bienen Erarbeiteten geht her- 
vor, daB H die wichtigsten Rezep- 
toren tragt, gefolgt vom zweit- 
wichtigen P. C steht demgegen- 
iiber zuriick und es ist fraglich, 
ob C beim schwereorientierten 
Bienentanz eine RoUe spielt. 
Bienen mit verklebten Hals- und Petiolusgelenken sind nach Lindaueb 
u. Nedel nicht zum Sammeln und Tanzen zu bewegen. 



Bezeich- 


n 


Orien- 
tlerungs- 


Warte- 
zoit 


nuiig 




fahigkelt 


Std 


FHPC 


10 


+ 


V4 


(P)HPC 


5 


+ 


V4 


F(H)PC 


5 


+ 


V4 


FH{P)C 


5 


+ 


V4 


FHP{C) 


5 


+ 


V4 


(FH)PC 


5 


+ 


Vl 


{F)H(P)C 


5 


+ 


V4 


{F)HP(C) 


5 


+ 


y,* 


F(HP)C 


22 


— 


V2 


F(HP)C 


10 


+ 


18 


F(H)P(C) 


nicht 
gepriift 






FH(PC) 


nicht 
gepriift 






(FHP)C 


6 


+ 


18 


(FH)P(C) 


5 


+ 


3 


(F)H(PC) 


5 


+ 


1 


F(HPC) 


23 


— 


72 


(FHPC) 


29 


— 


48 



= Zahl der untersuchten Tiere. 



3. Vepidae: Vespa vulgaris 

Methode wie bei den Bienen; die Wespen sind geblendet. Normal- 
tiere laufen schwereorientiert. Ebenso (F)HPC, P(H)PC, FH(P)C und 
FHP(C). Auch die anderen Kombinationen wurden gepriift. Alle 
sind nach hochstens 1 Std orientierungsfahig auBer F(HP)C (nach 
12 Std), (PHP)C (nach 12 Std); F(HPC) und (FHPC) sind unorientiert. 

Bei Wespen spielen also, wie bei den Bienen, die Bf . der Fiihler keine 
Rolle fiir die Schwereorientierung, wohl aber, wieder wie bei den Bienen, 
die Coxalfelder. 

Bei Vertretern der Formicoidea, Apidae und Vespidae ist somit 
nachgewiesen, daB Bf. an den Gelenken zur Schwererezeption dienen. 
Die Ergebnisse bei Bienen und Wespen stimmen insoweit mit denen bei 
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Ameisen iiberein, daB ein multiples System von Bf.-Gruppen zur Wahr- 
nehmung der Schwerkraft dient. Anders als bei Ameisen spielen die 
Fiihler dabei keine Rolle. 

D. Die Bedeutung der mehrfachen Ausbildung von Schweresinnes- 
organen bei Hymenopteren 

Die Untersuchung von Bau und Funktion eines Organsystems ist 
80 lange unvollstandig, als nicht auch in Betracht gezogen wird, wozu 
dem Tier diese Organe dienen, wie sie in seinem ,,taglichen Leben" 
Verwendung finden, worauf ihr Selektionsvorteil beruht — soweit sie 
einen solchen mit sich bringen. Endziel der biologischen Betrachtung 
eines Systems ist die Klarung seiner phylogenetischen und ontogeneti- 
schen Entwicklung, seiner Eigenschaften (Funktionstyp) und seiner 
biologischen Bedeutung. 

Man kann mit Sicherheit annehmen, daB ein so kompliziertes System, 
wie es das Bf.- System an den Gelenken der Hymenopteren darstellt, 
unter dem Selektionsdruck besonderer Erfordernisse entwickelt wurde. 
Die Bf. konnen in erster Linie als reine Propriorezeptoren entstanden 
sein, die die Stellung von Korperteilen anzeigten und damit zu deren 
Regulation beitrugen, was besonders fiir den Lauf von Bedeutung ist. 
Die Informationen iiber die Gelenkstellung brauchen dabei vom ZNS 
noch nicht im Hinblick auf die Einwirkungen der Schwerkraft auf 
diese Gelenkstellungen ausgewertet worden zu sein. Es ist durchaus 
moglich, daB sich Insekten finden, bei denen die Bf. nicht zur 
Schwereorientierung dienen (z. B. die Libellen Mittelstabdts ?). 
Es ist jedoch zu bedenken, daB es Gelenke ohne Bf., ja vielleicht ganze 
Insektengruppen ohne Bf. gibt (s. S. 496), daB aber die Tiere wohl 
auch iiber die Stellung Bf.-freier Gelenke unterrichtet sein miissen. 
Daher liegt die Annahme nahe, daB die Eigensohaft der Bf., Informa- 
tionen iiber die Art der Einwirkung der Schwerkraft zu geben, einen 
starken selektionierenden Faktor fiir die Entwicklung solcher Bf.- 
Systeme darstellte. 

Erst durch die Auswertung der von den Bf. kommenden Angaben 
iiber die Stellung der Korperteile im Hinblick auf die Richtung der 
iiberall im Raum stets gleichsinnig wirkenden Schwerkraft, wurden die 
Bf. zu Schweresinnesorganen. Die Entwicklung der Bf . zu Statorezep- 
toren stellt also mindestens ebensosehr ein zentralnervoses, wie ein 
peripher-rezeptorisches Problem dar. Die phasisch-tonischen Eigen- 
schaften der Bf . sind fiir ihre Funktion als Schwererezeptoren die Voraus- 
setzung, rein phasische Tangorezeptoren waren ungeeignet. Sie sind 
aber auch fiir reine Stellungsrezeptoren ohne statorezeptorische Funk- 
tion notig und brauchen deshalb nicht unter dem Erfordernis der 
Schwererezeption selektioniert worden zu sein. Zweifellos erfiillen die 
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Bf. auch als Schweresinnesorgane noch immer die Funktion von Stel- 
lungsrezeptoren, ja gerade darin besteht die Schwererezeption, gemein- 
sam mit den Verrechnungsvorgangen im ZNS. Besonders den Coxal- 
feldern und Trochanterfeldern diirfte bei der Bewegung groBte Bedeutung 
als Stellungsrezeptoren zukommen. Um es anders auszudriicken : Die 
Information, die die Bf . liefern, wird nicht nur mit Bezug auf die Schwere- 
orientierung, sondern auch mit Bezug auf andere Reaktionen verwendet, 
die ebenfalls mit der Verlagerung von Korperteilen im Raum zu tun 
haben. Wegen des fiir die Schwereorientierung entwickelten, zentral- 
nervosen Verrechnungsmechanismus jedoch, den diese Tiere — wie das 
Experiment bewies — besitzen, muB die Gesamtheit der angefiihrten 
Bf . an Fiihler, Hals, Petiolus, Gaster und Coxen als das Schweresinnes- 
organ dieser Insekten bezeichnet werden. Die Funktion dieses Sinnes- 
organes laBt sich nur dadurch befriedigend kennzeichnen, dafi man 
auBer den Rezeptoreigenschaften auch die Funktion des korrespondieren- 
den Teiles des ZNS miteinbezieht. 

Warum sprach ich von der Gesamtheit der Bf. als dem Schwere- 
sinnesorgan ? Die Antwort auf diese Frage ist gleichzeitig die Antwort 
auf eine andere: Warum ist ein so vielfaltiges System von Bf. (bei 
Formica mindestens 58 Bf.) an so vielen Gelenken (bei Formica minde- 
stens 13) entwickelt worden ? Hatte doch bereits ein Gelenk, z. B. das 
Halsgelenk mit seiner Bf.-Ausstattung zu tadellos schwereorientiertem 
Lauf geniigt. Die Fahigkeit der Bf . Informationen iiber die angreifende 
Schwerkraft, aber auch iiber andere von auBen angreifende Krafte zu 
geben, erfordert die multiple Ausbildung dieser Organe. Nur auf diese 
Weise kann es vermieden werden, daB Afferenzen, die auf Grund einer 
veranderten Lage des Tie res im Raum auftreten, mit Afferenzen ver- 
wechselt werden, die ihre Ursachen in anderen mechanischen Ein- 
wirkungen haben. Die Feststellung, ob eine veranderte Bf.-Afferenz 
von einer veranderten Raumlage des ganzen Tieres herriihrt, ge- 
schieht, wie sich zeigen lieB, dadurch, daB mehrere Gelenke mit 
Bf. fiir die Rezeption der Schwerkraft ausgestattet sind. Gibt 
eines der Gelenke eine abweichende Afferenz, wahrend die iibrigen 
gleichbleibend weitermelden, so ist diese eine ,,Falschmeldung" fiir die 
Schwereorientierung nicht von EinfluB, sie wird nicht in die Verrechnung 
fiir den Schwerekurs miteinbezogen. Nur wenn alle, oder wenigstens 
mehrere Gelenke gleichsinnig abweichend melden, beeinfluBt das die 
Schwereorientierung. Ware dieses Prinzip nicht experimentell nach- 
gewiesen worden, man hatte es fordern miissen. Auch die bei Bienen 
und Wespen fiir die Schwereorientierung so unwichtigen Coxalfelder 
erfiillen darin ihre Funktion, die Gleichsinnigkeit einer abweichenden 
Afferenz der anderen Gelenke iiberpriifbar zu machen. AuBerdem ist 
anzunehmen, daB die Genauigkeit der Schwererezeption um so groBer ist, 
je mehr unabhangige MeBsysteme dafiir vorhanden sind. 
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Basslbe (1961) kam duroh Versuche an Tenebrio zu dem SchluB, daB auch 
dieses Tier an mehreren Gelenken Schwererezeptoren besitzen muB, die er jedoch 
nicht ausfindig machen konnte. Da auch er annimmt, daB Insekten, die Proprio- 
rezeptoren als Schweresinnesorgane benutzen, dafiir stets mehrere Rezeptoren 
besitzen miissen, fordert er fiir Aedes auCer den in den Johnstonschen Organen 
gefundenen Rezeptoren noch solche an den Beinen. Auch bei Forficula liegen nach 
Wbykauch (1929) die — nicht identifizierten — Schwererezeptoren an den Fiihlern 
und am Abdominalgelenk. 

Die biologisehe Bedeutung des Schweresinnes der Hymenopteren ist fiir die 
Bienen in besonderem MaBe auffallig : Ist der Schweresinn doch fiir die Transposi- 
tion des Sonnenorientierungswinkels auf die Schwerkraft beim Tanz ebenso notig, 
wie bei der richtigen Anlage der Waben (v. Fbisoh 1953; Gontabski 1949). Aber 
auch bei Ameisen diirfte dem Schweresinn eine groBere Bedeutung zukommen 
als bisher beachtet wurde! Nester, die, wie z. B. bei Camponotus (Eidmann 1928), 
Colobopsis (GoETSCH 1953) und vielen anderen in Baumstamme ausgehohlt sind, 
zeigen alle eine deutliche Orientierung der Gange nach der Schwerkraft. Das gleiche 
trifft fur Brdnester zu, von denen manche, z. B. bei Oxypomyrmex (Grasse 1951, 
S. 1063) oder bei den Kraternestern (Goetsch 1953; Wheeler 1960), genauso auch 
bei Messor u. a., ziemlich tiefe, senkreoht in den Boden laufende Anfangsgiinge haben. 

Die Schwerkraft diirfte auch als Orientierungsmittel fiir die Tiere im dunklen 
Nest eine Rolle spielen. Das auBerst fein entwickelte Erkennungsvermogen fiir die 
Bichtung nach oben auf Fliiohen von sehr geringer Neigung, dem wohl ein genauso 
fein entwickeltes Unterscheidungsvermogen fiir Unterlagen verschiedener Neigung 
entspricht, muB es z. B. Formica erlauben, sich in dem Gewirr der Gange verschie- 
dener Neigung im Nestinneren zu orientieren, wo eine optische und zum Teil auch 
olfaktorische Orientierung kaum moglich sein diirfte. Es ist weiter bekannt, daB 
die Nesthiigelsteilheit bei den Bauten von Formica von der Besonnung des Nestes 
abhangig ist (Scherba 1958, Eschebich 1917; eigene Beobachtungen). Fiir die 
Feststellung dieser Neigung diirfte der Schweresinn (auBer dem ebenfalls betrof- 
fenen Temperatursinn) eine Rolle spielen. Wie Brun (1954) fand, sammelt Formica 
unter Umstanden auch nachts. Vielleicht kommt dem Schweresinn dabei einige 
Bedeutung als Orientierungsmittel zu. Es ist anzunehmen, daB bei der Orientierung 
der zur Futtersuche aus- bzw. zum Nest einlaufenden Ameise zur Licht- und Duft- 
eine Schwereorientierungskomponente kommt. Auf voUig ebener Flache werden 
sich die Ameisen allerdings nur optisch und olfaktorisch orientieren konnen. Jede 
der in der Natur haufigen Wegsteilungen und Wegabfalle muB dem Tier aber iiber 
seine Schweresinnesorgane deutlich werden, was — besonders zur „mnemotakti- 
schen" — Orientierung beitragen kann. 

Alle diese tlberlegungen geben natiirlich in erster Linie Denkmoglich- 
keiten wieder, die erst experimentell bewiesen werden miissen. Im Falle der 
Wegorientierung ware zu priifen, ob Ameisen bei diffusser Beleuchtung 
und unter Ausschaltung einer Duftmarkierung fahig sind, lediglieh nach der 
Schrage der Lauffliiche geomenotaktisch ihren Weg zu finden. Das ware der 
Ansatz fiir ein Dressurexperiment auf Schwerkraftreize. Solche Versuche diiriten 
nicht einfach sein, von vorneherein ist es aber nicht ausgeschlossen, daB sie gelingen. 
Sie gehen jedoch iiber den Rahmen dieser Arbeit, die iiber Bau und Wirkungsweise 
der Schweresinnesorgane der Ameisen und anderer Hymenopteren Aufkliirung 
bringen soUte, hinaus. 

E, SchluBbemerkung 
Die statorezeptorische Funktion der bei Ameisen und anderen 
Hymenopteren aufgefundenen Bf. ist somit eindeutig bewiesen. Trotz- 
dem ist die Arbeit an dem Problem, das der Schweresinn der Ameisen 
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stellt, nicht abgeschlossen. Es bedarf vielmehr noch der Untersuchung, 
in welcher Weise die Fahigkeit, sich nach der Schwerkraft zu orientieren, 
von diesen Tieren beniitzt wird, wie groB die Bedeutung der Schwer- 
kraft als Orientierungsmittel Mr die Ameisen ist. 

Dariiber hinaus offnen die vorgebrachten Ergebnissen den Blick 
auf zwei weitere Fragen: Es wurden Bf. auch an den Gelenken einer 
ganzen Anzahl anderer Insekten gefunden; dienen sie nicht auch dort 
— wenigstens teilweise — als Schweresinnesorgane ? Es wurde weiter 
bei vielen Insekten ein ausgezeichneter Schweresinn nachgewiesen, ohne 
daB man etwas iiber die dafur notigen Rezeptoren weiB: gibt es bei 
ihnen Bf . und haben sie etwas mit der Schwererezeption zu tun ? 

Zusammenfassung 

1. Vorkommen und Bau der Bf. an den Gelenken von Vertretern 
von fiinf Familien der Formicoidea, von Apis mellifica und Vespa 
saxonica werden eingehend beschrieben. Es finden sich Bf. an den 
Gelenken der Fiihler, an Hals-, Petiolus und Gastergelenk und an den 
Gelenken zwischen Thorax und Coxen und Coxen und Trochanteren. 

2. Die Innervierung der Bf. von Formica polyctena, Apis mellifica 
und Vespa saxonica wird beschrieben und gleichzeitig ein tiberblick 
iiber das periphere Nervensystem im Thorax der drei Arten gegeben. 

3. Die Funktion der Bf . an den Gelenken von Formica polyctena wird 
qualitativ und quantitativ untersucht. Durch Ausschaltung verschie- 
dener bis aller Bf. tragender Gelenke bei nur nach der Schwerkraft 
orientiert laufenden Ameisen wird bewiesen, daB mindestens eines der 
Gelenksysteme an Fiihlern, Hals, Petiolus, Gaster oder Coxen funktions- 
tiichtig sein muB, um eine Schwereorientierung zu ermoglichen. Von den 
Fiihlern geniigt es, daB einer, von den Coxen, daB Meso- und Metacoxen 
beweglich sind. Unter Umstanden muB eine gewisse Wartezeit ver- 
streichen, ehe die Orientierungsfahigkeit nachweisbar ist. Bei Schief- 
verklebung einzelner Gelenke wird nach einiger Zeit die Schwere- 
orientierungsfahigkeit wieder erreicht: bei gleichsinniger Schiefverkle- 
bung des Hals- und Hinterleibsgelenkes bleibt das Tier unorientiert. 
Tiere mit abgeschnittenem Hinterleib vermogen orientiert zu laufen, 
solange noch andere Gelenke mit Bf. frei sind. 

4. Durch Versuche mit Tieren, deren Gasterfeldborsten abgesengt 
wurden, sowie mit Myrmiciden, die am Postpetiolus- Gastergelenk kein 
Bf . besitzen, wird bewiesen, daB es die Bf . und keine Muskelspannungs- 
rezeptoren sind, die fiir die Schwererezeption dienen. 

5. Durch quantitativen Vergleich der Schwereorientierungsleistung 
von Tieren verschiedenen Ausschaltungsgrades auf der schiefen Ebene 
und auf der vertikalen Laufflache (Bestimmung des Grenzwinkels der 
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Orientierungsfahigkeit und Vermessung der Spurenlange) wird gezeigt, 
daB sowohl auf der Vertikalen wie nahe der Horizontalen das Hals- 
gelenk mit seinen Bf. fiir die Schwererezeption am wichtigsten ist. Es 
folgen Petiolus-, Fiihler- und Coxengelenke. Das Gastergelenk leistet 
am wenigsten. Coxen- und Gastergelenke leisten auf der Vertikalen 
weniger, als nahe der Horizontalen. 

Es kann auf die Beniitzung einzelner Gelenke ohne grofieren Schaden 
fiir die Orientierungsfahigkeit verzichtet werden. Die Leistung hangt 
von Borstenzahl, Borstenlange( ?), Anlage der Bf. und moglicherweise 
inneren Bestimmungsfaktoren ab. 

6. Von Ausschaltungsschaden wird nur die durch das Festlegen 
bedingte Falschmeldung, nicht aber der Verlust eines Schweresinnes- 
organes kompensiert. 

7. In tibereinstimmung mir Vowlbs wird nachgewiesen, daB Rezep- 
toren an den Fiihlergelenken als Schwererezeptoren dienen. Im Gegen- 
satz zu VowLES Ansiclit stellen sich die Fiihler der Ameisen jedoch 
nur als ein und keineswegs das wichtigste Rezeptorsystem fiir die Schwer- 
kraft heraus. 

8. An den Fiihlern der Ameisen befinden sich Luftstromungsrezepto- 
ren. Im Hinblick darauf werden Vowles Ergebnisse diskutiert. 

9. Es wird durch Messungen an Filmaufnahmen bewiesen, daB 
mit zunehmender Abweichung der Korperlangsachse von der Lotrechten 
bis zur waagrechten Stellung eine zunehmende Abweichung der 
Gasterlangsachse von der Korperlangsachse auf tritt ; letztere f olgt etwa 
dem Sinvis der ersteren. Damit ist gezeigt, daB die Bf., die als Re- 
zeptoren fiir die Stellung der Korperteile dienen, ausreichend groBe 
Eingangsreize bekommen, um als Schwererezeptoren dienen zu konnen. 

10. Die Stellung des Gasters wird durch einen Regelkreis wenig 
effektiv kontroUiert. 

11. Bei eiiiigen weiteren Ameisenarten und bei Vespa vulgaris wird 
nachgewiesen, daB die Bf. an den Gelenken als Schwererezeptoren 
dienen. In Erganzung der Ergebnisse von Lindatjee u. Nedel (1959) 
wird gezeigt, daB bei der Honigbiene auch die Bf. der Coxalgelenke, 
nicht aber die der Fiihler zur Schwererezeption dienen konnen. 

12. Die multiple Ausbildung der Bf., die nach diesen Ergebnissen 
als Schweresinnesorgane der untersuohten Hymenopteren zu bezeichnen 
sind, ist deshalb notig, well die Bf. auch andere mechanische Einwir- 
kungen auf die Gelenkstellung als die der Schwerkraft wahrzunehmen 
vermogen. Nur eine gleichsinnige Meldung aller oder der meisten Bf. 
wird vom ZNS auf die Schwerkraft bezogen. 

13. Auf die biologische Bedeutung des Schweresinnes fiir die Ameisen 
wird hingewiesen. 
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